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Aus den Botanischen Staatsanstalten der Ludwig-Maximilians-Universität 
in München. 


ZUR ENTWICKLUNSGESCHICHTE DES BLATTES, 
MIT BESONDERER BERUCKSICHTIGUNG VON STIPULAR- 
UND LIGULARBILDUNGEN *. 


Von 
IncRiIp RoTH. 


Mit 21 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 21. Dezember 1948.) 


Die Entwicklungsgeschichte des Blattes, insbesondere des Mono- 
cotylenblattes, ist bisher derart vernachlässigt worden, daß eine um- 
fassende Bearbeitung des Blattformenproblems als dringende Not- 
wendigkeit erschien. Während das Dicotylenblatt im allgemeinen seinem 
Aufbau nach — trotz aller Verschiedenheit und Mannigfaltigkeit der 
Spreitenformen — eine gewisse Einheitlichkeit in Anlage und Differen- 
zierung des Primordiums erkennen läßt, finden sich im Bereich der 
Monocotylen zahlreiche Blattformen, deren Zustandekommen und mor- 
phologische Bewertung erst durch genaues Studium der Entwicklungs- 
geschichte geklärt werden konnte. Um nur einige Beispiele zu nennen, 
möchte ich auf die sog. ,,unifazialen“‘, meist radiären Blattorgane, wie 
runde Vorläuferspitzen und Rundspreiten, hinweisen oder auf die 
ebenfalls ,,unifazialen‘‘ Schwertblätter von /ris und vielen anderen 
Monocotylen. Ähnliches trifft auch für die sogenannten Anhangsorgane 
von Mono- und Dicotylenblättern, wie Ligula und Stipula, zu, deren 
morphologischer Wert bis heute noch weitgehend ungeklärt war. Um 
eventuellen Mißverständnissen vorzubeugen, sei an dieser Stelle betont, 
daß man sich heute im allgemeinen dahin geeinigt hat, bei Dicotylen 
von Medianstipeln, von Ligulae dagegen bei Monocotylen zu sprechen: 
die Berechtigung dieser Begriffstrennung wird später eingehend erörtert 
werden. Ein historischer Überblick, der die Gefahren einer einseitigen 
Betrachtungsweise dieses Problems aufzeigen würde, kann infolge der 
Raumbeschränkung nicht gegeben werden; es sei nur soviel bemerkt, 
daß allein eine gemeinsame Anwendung vergleichend-entwicklungs- 
geschichtlicher, anatomischer und histologischer Methoden eine erfolg- 
reiche Lösung der gestellten Fragen versprach. 


* Dissertation der Naturwissenschaftlichen Fakultät der Universität München, 
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I. Anatomie des Blattstieles medianstipulierter Blätter. 

Die morphologische Wertung des Aufbaues von Mono- und Dicotylen- 
blatt gründet sich heute in wesentlichen Punkten auf die Unifazialitäts- 
theorie von TROLL (1939). Für das Zustandekommen der Unifazialität 
wird eine „kongenitale‘‘ Unterdrückung der morphologischen Oberseite 
des Blattes verantwortlich gemacht, wodurch die Blattränder mit- 
einander verschmelzen. Indem man sich nun die Blattränder ver- 
schmolzen vorstellt, muß sich zwangsläufig aus dem offenen Leitbündel- 
bogen des bifazialen Blattes in den unifazialen Teilen ein Bündelkreis 
bilden, wenn sich die beiden lateralen Bündel bzw. deren Derivate zu 
einem Ventralmedianus vereingien. Zu solchen ‚unifazialen‘‘ Zonen 
des Blattes können sich (nach TROLL) außer dem Blattstiel auch die 
Vorläuferspitze und selbst das ganze Oberblatt entwickeln (siehe TRoLL, 
1939, Abb. 954, S. 1178). Durch das ,,Unifazialwerden‘* des Blattstieles 
und die damit verbundene Verschmelzung der Blattränder ist auch die 
Möglichkeit gegeben, daß sowohl die Spreite als auch der Blattgrund 
in das Randwachstum einbezogen werden, somit Schildblatt und 
mediane Stipulation entstehen können. Demnach müßte man nun 
erwarten, daß sämtliche Dicotylenblätter mit medianen bzw. innen- 
ständigen Stipeln einen ,,unifazial‘‘, mindestens aber ,,subunifazial‘‘ 
gebauten Blattstiel besitzen. Daß dies nicht: überall der Fall ist, hat 
bereits TROLL selbst erkannt; er glaubt daher in solchen Fällen, in 
denen ein „unifazialer‘‘ Stielbau nicht gegeben ist, keine Medianstipeln, 
sondern Ligularbildungen vor sich zu haben! Deshalb spricht er einigen 
Medianstipeln der Dicotylen, sowie fast allen Ligularbildungen der 
Monocotylen den Charakter einer echten Medianstipel ab. 

Eigene Blattstielquerschnitte direkt oberhalb der Medianstipel haben 
nun folgendes erkennen lassen: Als „unifazial‘‘ könnte man wohl noch 
die Stiele von Victoria regia, Melianthus maior und Menyanthes trifoliata 
ansprechen, insoferne sich hier eine etwa kreisförmige Leitbündel- 
anordnung findet. Schwieriger wird dagegen schon die Entscheidung 
bei Bergenia-, Saxifraga- und Podophyllum-Arten. Ein Querschnitt 
beispielsweise durch den Blattstiel von Bergenia ligulata (Fig. 8) — 
direkt oberhalb der Medianstipel geführt — macht wider Erwarten 
einen durchaus bifazialen Eindruck. Zwar sind die Leitbündel hier 
zerstreut angeordnet; der Stiel ist aber auf der Oberseite deutlich 
abgeflacht und, wenn wir das Blatt im ganzen betrachten, so sehen wir, 
daß die Stielränder (R-R der Fig. 8) eindeutig in die Spreitenränder 
übergehen. Fast noch augenfälliger sind die Verhältnisse bei Bergenia 
beesiana; die morphologische Oberseite mit den sie begrenzenden Stiel- 
rändern tritt hier noch deutlicher hervor. Dieselbe zerstreute Leit- 
bündelverteilung findet sich aber auch z. B. in Scheiden. Vergleichen 
wir etwa das Querschnittsbild durch den oberen Teil der Scheide von 
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Podophyllum peltatum (Fig. 3) mit dem Stielquerschnitt (Fig. 1), so 
miissen wir feststellen, daB sich die beiden Schnitte in der Biindel- 
anordnung durch nichts unterscheiden. P.peltatum besitzt wohl- 
bemerkt neben einer sehr wenig entwickelten Medianstipel ein gut 
ausgebildetes Schildblatt. Ein ähnliches Querschnittsbild wie Bergenia 
ligulata liefert Rheum officinale (Fig. 2). Auch hier treten prägnante 
Stielränder hervor, die sich kontinuierlich in die Spreitenränder fort- 
setzen. Schneiden wir ferner den Stiel von Polygonum cuspidatum 
direkt oberhalb der Ochrea (die einer R 
Medianstipel homolog ist), so erhalten 








Abb. 1. Schematische Querschnitte: Fig.1 durch Abb. 2. Querschnitte durch die Stiele 

den Stiel von Podophyllum peltatum. Fig. 2 durch von: Fig.5 Anemiopsis californica 

die Stielbasis von Rheum officinale. Fig. 3 durch (Scheidenquerschnitt). Fig. 6 Coffea 

die Scheide von Podophyllum peltatum. Fig. 4 arabica. Fig. 7 Anacampseros. Fig. 8 

durch den Stiel von Houttuynia cordata. R-R Bergenia ligulata. Fig. 9 Piper betle. 
die Stielränder 6 mal. Fig. 10 Piper geniculatum. 


wir das Querschnittsbild eines deutlich bifazialen Stieles. Die morpho- 
logische Oberseite ist hier besonders deutlich ausgeprägt. Statt der 
zerstreuten Bündelanordnung finden wir sogar einen offenen Bündel- 
bogen. Das groBe inverse Bündel in der Mitte kommt nicht durch 
Verschmelzen von Lateralnerven zustande und darf daher keinesfalls 
mit einem Ventralmedianus verwechselt werden. Die nach TroLıs 
Anschauung zu fordernde unifaziale Zone am Grunde des Blattstiels 
der Polygonaceen konnte aber auch an weiteren Beispielen, wie u. a. 
bei Rhewm officinale und Rh. palmatum, nicht gefunden werden. Da 
TROLL die bifaciale Natur der Polygonaceen-Blattstiele bekannt war, 
setzte er nämlich theoretisch voraus, daB weniystens direkt oberhalb 
der Ochrea ein kurzer unifazialer Stielabschnitt zu finden sein miisse. 
Sollte sich diese Annahme jedoch nicht bewahrheiten, so wiirde sich 
21* 
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TROLL genötigt sehen, auch die Ochrea zu den Ligularbildungen zu 
rechnen. Bei anderen Familien, wie den Piperaceen, findet man dagegen 
gerade umgekehrte Verhältnisse, indem direkt über der Medianstipel 
der Blattstiel bifazialen Bau aufweist, während er erst weiter oben oder 
in der Mitte etwa kreisförmige Leitbündelanordnung erfährt. So weist 
beispielsweise der Stiel von Piper geniculatum eine Ventralrinne auf, 
die auch auf einem Querschnitt gut sichtbar hervortritt; dement- 
sprechend ist es nicht verwunderlich, daß auch hier eine bifaziale 
Bündelanordnung, bestehend in einem offenen Bündelbogen, festzu- 
stellen ist (Fig. 10). Auffallend ist nun wiederum die Tatsache, daß 
Peperomia incana, die mit einem Schild- 
blatt ausgestattet ist, dasselbe Quer- 
schnittsbild direkt oberhalb des Median- 
stipelansatzes erkennen läßt, während sich 
erst weiter oben im Stiel ein Bündelring 


11 À R 





£ x R R bildet. Piper betle dagegen hat in allen 

& ®) (a © seinen Teilen einen durchaus bifazialen Stiel 

9 ® CP mit offenem Bündelbogen (Fig. 9). Âhn- 
a OS, 14 fe) 8 

3 ® liche Verhältnisse, wie die bei Piperaceen 


Abb. 3. Stielquerschnitte von: geschilderten, machen sich auch bei Caltha- 
Re 2 en ie gr“ Arten geltend. Untersuchen wir Caltha 
er zur a. palustris, so erhalten wir direkt iiber der 
" monophylla. f Ochrea einen bifazialen Stielquerschnitt, 

an dem sowohl Stielränder wie morpho- 

logische Oberseite gut erkennbar sind; erst etwas oberhalb stellt sich 
ein Ventralmedianus ein. Ganz ähnlich verhält es sich auch bei Caltha 
radicans. Der Blattstiel von Caltha leptosepala weist hingegen in seiner 
ganzen Länge ein bifaziales Querschnittsbild auf; die Stielränder ver- 
längern sich nämlich direkt in die Spreitenränder. Auf der Ventralseite 
besitzt C.leptosepala allerdings mehrere inverse Bündel. Daß die 
meisten anderen Caltha-Arten mit Schildblättern bifaziale Stielquer- 
schnitte besitzen, in denen die Bündel in offenem Bogen angeordnet 
sind, ist in diesem Zusammenhang bemerkenswert und eine Tatsache, 
auf die schon TROLL gelegentlich der Besprechung der Diplophyllie bei 
Caltha hinweist. Nebenbei sei auch noch auf das Schildblatt von 
Asteropyrum pellatum aufmerksam gemacht, das einen runden Stiel 
mit offenem Bündelbogen besitzt. Ein ähnliches Phänomen wie bei 
Peperomia, aber noch auffallender, zeigt sich bei Platanus acerifolius. 
Der Stiel oberhalb der Ochrea hat einen bifazialen Querschnitt mit 
einem Leitbündelbogen (Fig. 13), wobei die Stielränder R-R, die hier gut 
ausgeprägt sind, auch nach oben zu erhalten bleiben, wenngleich die 
morphologische Oberseite sich etwas verkleinert. Erst in der Stielmitte 
treffen wir einen Leitbündelkreis an (Fig. 11), obwohl die morphologische 
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Oberseite auch hier nicht verschwunden ist. Es dürfte dies ein ähn- 
licher Fall wie der fiir Hibiscus Manihot von TROLL geschilderte sein 
(1939, S. 1208 und Abb. 979). Weitere auffälligere Beispiele werden 
noch mehr davon überzeugen, daß den medianstipulierten Blättern im 
allgemeinen bifazial gebaute Stiele zukommen. So finden wir bei 
Anemiopsis californica zwar im Blattstiel einen Bündelring vor; allein, 
wir würden hier zu Unrecht auf eine echte ,,unifaziale‘‘ Bündelanordnung 


schließen. Denn bereits in der Scheide erscheint hier derselbe Bündelring 
(Fig. 5), der sich also kontinuierlich in den Stiel 15 

hinein fortsetzt und so nur eine ‚„unifaziale‘‘ 4 4 
Bündelanordnung vortäuscht! Eine andere ° @ & ® ° 
Saururacee, Houttuynia cordata, ebenfalls mit 

einer mächtigen Medianstipel ausgestattet, hat 

einen eindeutig bifazialen Stiel, in dem die Leit- PA R 
bündel hufeisenförmig verteilt sind; auch hier 

wiederum gehen die Stielränder kontinuierlich Kor 
in die Spreitenränder über (Fig. 4). Darauf, daß 

Anacampseros ein einwandfrei bifaziales Ober- R R 
blatt besitzt, wies bereits TROLL hin, und er 17 
rechnete deshalb diese Medianstipel zu den Ligu- 

larbildungen. Fig.7 bringt den Querschnitt durch R R 

die Oberblattbasis. Auch der Blattstiel von Tri- Qe), 
folium repens (mit 5 Biindeln im offenen Bogen) Abb. 4. Sticlquerschnitte 
ist bifazialer Natur, was TROLL veranlaßte, auch von: Fig.15 Drosera capen - 
hier von einer „Ligula‘ zu sprechen. Auf einem Fic. ae 
Querschnitt durch den Stiel von Potentilla anse- D. pygmaea, 6mal. 
rina erscheinen ebenfalls drei Leitbiindel in bifa- 

zialer Anordnung. Hierzu vergleiche man den Querschnitt von Fragaria 
vesca (Fig. 14), bei der dieselben Verhältnisse vorliegen. Ferner besitzen 
alle von mir untersuchten Drosera-Arten mit Medianstipeln einen voll- 
kommen bifazialen Blattstiel: Als erste sei Drosera dichotoma angeführt, 
die im Stielquerschnitt 5 Leitbiindel in offenem Bogen angeordnet auf- 
weist; auch die morphologische Oberseite ist hier deutlich ausgeprägt. 
D. capensis ist ebenfalls mit 5 Biindeln ausgestattet, 3 groBen nebst 2 
kleineren randlichen (Fig. 15). Bei D. spathulata ist die Biindelzahl auf 
3 reduziert (Fig. 16), während D. binata (Fig. 17) nur mit 2 Bündeln 
versehen ist. D. pygmaea, bei der die Reduktion der Leitbündelzahl 
noch weiter fortgeschritten ist, besitzt nur ein einziges Stielbiindel, was 
wohl mit der feinen Struktur des Stielbaues in Zusammenhang zu 
bringen ist (Fig. 18); für D. pygmaea wäre zugleich noch zu betonen, 
daB sie auBer der Medianstipel auch ein wohlausgebildetes Schildblatt 
besitzt. Hier schlieBen sich auch noch einige Beispiele für innenständige 
Stipeln an. 
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Der Querschnitt durch den Blattstiel von Coffea arabica ist in Fig. 6 
wiederum schematisch dargestellt. Wir finden also auch hier einen huf- 
eisenförmigen Bündelbogen, obwohl wir im Sinne von Trorıs Unifaziali- 
tätstheorie eine kreisförmige Leitbündelverteilung erwarten müßten. 
Auch die morphologische Oberseite und die sie begrenzenden Stiel- 
ränder, die wiederum in die Spreitenränder übergehen, sind auf dem 
Querschnitt deutlich erkennbar. Niemand wird auch die Bifazialität 
des Blattstieles von Fragaria vesca var. monophylla (Fig. 14) und Viola 
odorata (Fig. 12), beide mit innenständigen Stipeln, bestreiten wollen! 
Aus all den angeführten Beispielen, die den verschiedensten Pflanzen- 
familien entnommen sind, können wir ersehen, daß die meisten median- 
stipulierten Blätter keine sog. ;,unifazialen‘‘ Stiele besitzen. Ihre 
bifaziale Natur konnte in den meisten Fällen auf Grund der Leitbündel- 
anordnung eindeutig bewiesen werden. Mit TroLıs Unifazialitätstheorie 
könnten demnach nur wenigen Pflanzen mit ‚unifazialer‘‘ Blattstiel- 
struktur Medianstipeln zugeschrieben werden, während alle andern mit 
bifazialen Stielen im Sinne TroLıs nur Ligularbildungen besitzen 
würden. Bei der vielfach völligen Übereinstimmung im Aussehen wäre 
das zumindest eine äußerst künstliche, mehr als einseitige Klassifizierung, 
würden doch dadurch Familien, ja selbst Gattungen und Arten aus- 
einandergerissen. Die Gefäßbündelverteilung kann daher zur Lösung 
dieses Problems nicht herangezogen werden; richtet sich doch, wie wir 
gesehen haben, die Leitbündelverteilung im wesentlichen nach den 
physiologischen Bedürfnissen des Blattes. Jeweils die gestaltliche Aus- 
bildung und innere Differenzierung des Stieles entscheidet, ob mehr oder 
weniger Bündel angelegt werden, so daß eine allgemein morphologische 
Regei — im Sinne der Unifazialitätstheorie — daraus auf keinen Fall 
abgeleitet werden kann. Vertritt ja selbst TROLL (1928) dieselbe Auf- 
fassung, wenn er schreibt (S. 223): ,, Die Nervatur ist etwas Sekundäres 
und kann deshalb für die Begründung morphologischer Ableitungen 
nicht verwendet werden.“ 


II. Entwicklungsgeschichte von Dicotylen- und Monocotylenblättern. 

Die Ansicht ScHLEIDENs, man habe sich stets um Namen und 
künstliche Konstruktionen zur Deutung von Ligular- und Stipular- 
bildungen bemüht, ohne auf ‚Natur und Ursprung‘ dieser Bildungen 
einzugehen, das heißt, ohne die Entwicklungsgeschichte als wichtigstes 
Beweismittel heranzuziehen, hat für uns bis zum heutigen Tage noch 
vollkommene Gültigkeit. Nachdem wir im vorigen Kapitel feststellen 
konnten, daß die meisten medianstipulierten Dicotylenblätter bifaziale 
Stiele besitzen, steht der Annahme, daß es sich auch bei der Ligula 
der Monocotylen um eine Stipularbildung handle, nichts mehr im Wege. 
Finden sich doch auch bei Monocotylen seitliche Nebenblätter, die 
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denen der Dicotylen morphologisch vollkommen gleichwertig sind 
(siehe GLück, 1901 und 1919; Orta, 1942 und 1943; TROLL, 1939 u. a.). 
Medianstipel wie Ligula (der Autoren) sind außerdem örtlich an einen 
bestimmten Teil des Blattes gebunden, indem sie sich immer nur an 
der Grenze zwischen Ober- und Unterblatt finden und zwar beide nur 
aus dem Unterblatte hervorgehen können, was ihre Entwicklungs- 
geschichte beweist. Greift also die Stipularbildung von den oberen 
Rändern des Unterblattes auf die Blattoberseite über, so können wir 
von einer Medianstipel reden; diese unterscheidet sich in nichts von der 
„Ligula“. Bei der Entstehung der Medianstipel ist allerdings noch die 
Frage zu klären, ob es sich um eine allmähliche nach innen fortschreitende 
Verwachsung von seitlichen Stipeln handelt — wie dies TROLL für die 
Mehrzahl der Medianstipeln annimmt — oder um einen plötzlich auf- 
tretenden ‚‚Transversalwulst‘‘ im Sinne Tr£curs. Nach Trout ist aber 
sowohl die Verschmelzung von seitlichen Stipeln wie die Bildung eines 
Transversalwulstes nur bei Unifazialität des Blattstieles denkbar. Zur 
Erklärung der Ligularbildungen mußte daher eine neue Deutungsweise 
herangezogen werden; es wurde deshalb von Trout der Begriff der ,,zu- 
sammengesetzten Ligula‘“ der älteren Literatur übernommen. Nach 
dieser Anschauung sollen laterale Stipeln mit einem häutigen laminalen 
Auswuchs der Blattoberseite zu einem einheitlichen Gebilde verwachsen 
können und so die zusammengesetzte Ligula bilden, während die ein- 
fache Ligula lediglich aus einer häutigen Wucherung der Blattlamina 
bestehen sollte. Bei dieser Deutungsweise macht vor allem der Gedanke 
Schwierigkeiten, wie man sich einen laminalen Auswuchs mit Aus- 
gliederungen des Unterblattes verwachsen vorzustellen habe und ob 
dadurch die große Einheitlichkeit der Ligularbildungen zu erklären 
wäre. Als einziger Familie unter den Monocotylen spricht TROLL den 
Araceen echte Medianstipeln zu, da sie ,,unifaziale“ Stiele — im Sinne 
TROLLs — und sogar Schildblätter besitzen können; ich erwähne dieses 
Beispiel besonders, da es sich im folgenden Abschnitt herausstellen wird, 
daß gerade hier die Entwicklungsgeschichte das Gegenteil beweist. 


a) Vergleichende Betrachtung des medianstipulierten Dicotylenblattes. 

Ich sammelte zunächst auf entwicklungsgeschichtlicher Grundlage 
ein reichliches Tatsachenmaterial, das sich sodann auf Grund besonderer 
Entwicklungsformen übersichtlich in verschiedene Typen einordnen ließ. 

1. Droseraceen-Typ. Eine Verschmelzung seitlicher Nebenblätter ist 
tatsächlich bei Drosera-Arten realisiert. Bereits am Blattprimordium 
erscheint rechts und links je ein Höcker, die Anlage der seitlichen 
Nebenblätter (Fig. 19). In diesem Stadium ist rein präparativ von einem 
Ventralwulst noch nichts zu bemerken. Erst an den nächst älteren 
Stadien sehen wir eine ventrale Zone, die die beiden Höcker verbindet, 
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sich fortschreitend nach der Mitte zu emporwölben. Indem nun diese 
Zone zugleich mit den seitlichen Höckern emporwächst, erhalten wir 
eine einheitliche Medianstipel, an der allerdings noch die proleptische 
Entwicklung der seitlichen Partien zu erkennen ist (s. auch E. BERG- 
DOLT, 1935). Die geschilderte Entwicklungsweise konnte ich bei Drosera. 
pygmaea, D.dichotoma, D.spathulata, D.binata und D.capensis be- 
obachten. Wir müßten demnach mit TROLL erwarten, daß alle median- 
stipulierten Droseraceen unifaziale Stiele besitzen; daß aber gerade bei 
diesen Arten ein bifazialer Stiel vorliegt, konnte schon im vorigen Kapitel 
an Hand von Querschnitten veranschaulicht werden (s. Fig. 15—18). 
Demnach kann die Verschmelzung seitlicher Stipeln mit einem ,,Uni- 
fazialwerden‘‘ des Stieles in diesen Fällen nicht ursächlich zusammen- 
hängen; es ist dies vielmehr mit der Tatsache in 
Zusammenhang zu bringen, daß die Histogenese 
des Blattes ganz allgemein auf der adaxialen Seite 
später zum Abschluß kommt: als auf der Dorsal- 
seite und an den Flanken. Besonders bemerkens- 
Abb. 5. Fig. 19 Drosera wert erscheint mir auch in diesem Rahmen die 


thulata. Fig. 20 Ana- ’ À 
pn m Fu Blatt. Feststellung, daß bei Drosera pygmaea sogar ein 





nem, Se. Schildblatt vorliegt. Ein zweites zu dieser l'ypen- 
» » J nu - * . - . . . 
Fig. 20, 30 mal. gruppe gehöriges Beispiel ist Platanus acerifolius, 


dessen Blattentwicklung auf ganz ähnliche Weise 
wie bei Drosera vor sich geht. Hat das Oberblatt bereits zwei Höcker 
abgegliedert, die Anlagen der Fiedern, so erkennen wir die Stipeln immer 
noch als zwei getrennte Primordien (Fig. 26). Auch hierbei bildet sich 
dann der verbindende Querwulst und, indem der ganze so gebildete 
Stipularrand hochwächst, entsteht die Ochrea. Oberhalb der Ochrea 
weist der Blattstiel von Platanus einen offenen Bündelbogen auf, der sich 
erst in der Stielmitte in einen Bündelring umwandelt. Ferner sind hier 
die Nympha:aceen anzuführen und unter ihnen vor allem Victoria (regia 
und cruciana.). Fig. 24 stellt ein Stadium dar, bei dem die Verschmelzung 
der seitlichen Nebenblätter gerade im Gange ist; man erkennt bereits 
einen einheitlichen Wulst, der die beiden Stipeln verbindet. Coffea 
arabica schließt sich ebenfalls an diesen Typus an. Daß auch hier der 
Stielbau ein bifazialer ist, wurde im anatomischen Teil bereits be- 
sprochen. Wiederum ist das Oberblatt deutlich bifazial und auf der 
Ventralseite abgeflacht. Vor Anlegung eines Ventral- oder Trans- 
versalwulstes nehmen wir ebenfalls eine Bevorzugung der lateralen 
Partien wahr, die weiterhin auch erhalten bleibt, während das Wachstum 
des verbindenden Mittelstückes bald zum Stillstand kommt, wodurch 
die „innenständigen“ Stipeln entstehen. 
Einen Übergang zur nächsten Typengruppe bildet Melianthus major. 
Das Primordium von Melianthus hat zunächst eine kegelförmige Gestalt 
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(Fig. 34). Von einer Bevorzugung lateraler Stipularanlagen kann aber 
hier nicht die Rede sein. Die Wulstbildung greift nämlich gleichmäßig 
von den beiden Randern auf die Ventralseite des Blattes iiber (Fig. 27), 
wenn die Blattfiedern bereits angelegt sind. Bei einem weiter fort- 
geschrittenem Stadium bemerkt man erst eine bevorzugte Entwicklung 





Abb. 6. Verschiedene Blattentwicklungsstadien von: Fig. 21 Houttuynia cordata (B:). 
Fig. 22 junges Blatt von Veratrum. Fig. 23 ältere Blattanlage von Houttuynia (B;). 
Fig. 24 Victoria regia. Fig. 25 und 28 zwei aufeinanderfolgende junge Blattanlagen 
von Anemiopsis californica. Fig. 26 Platanus acerifolius. Fig. 27 Melianthus major. 
Fig. 29 Bambusa polymorpha. B Blatt, L Ligula, F Fiederanlagen, E Endfieder, 
V Vorläuferspitze, Sp Spreite, VP Vegetationspunkt. Fig. 23, 26, 27. 45mal. Fig. 21, 
24, 60mal. Fig. 25, 30mal. Fig. 28, 24mal. Fig. 22, verkleinert. Fig. 29, 12mal. 


der beiden randlichen Partien, wodurch die später zweizipflige Gestalt 
der Medianstipel zu erklären ist. Diese Entwicklungsart steht schon der 
nächsten Typengruppe insoferne nahe, als von einer primären Ent- 
stehung seitlicher Nebenblattanlagen hier nichts mehr zu erkennen ist. 
Melianthus kann trotzdem noch als Vertreter dieser Gruppe gerechnet 
werden, da die Bildung des Transversalwulstes, aus dem die Medianstipel 
sich entwickelt, erst allmählich von den Seiten her nach der Mitte hin 
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fortschreitet. Victoria und Melianthus haben im Stiel etwa kreisformige 
Verteilung der Leitbiindel. Trotzdem liegt den entwicklungsgeschicht- 
lichen Ergebnissen zufolge kein Grund vor, etwa Victoria vom Drosera- 
Typ zu trennen und im einen Falle — nur auf Grund der Leitbiindel- 
verteilung im Stiel — von einer echten Medianstipel, im anderen 
Falle aber von einer Ligula, kombiniert mit ‘zwei seitlichen Neben- 
blättern, zu sprechen. Denn die Entwicklungsgeschichte des median- 
stipulierten Blattes, das seine Entstehung einem zweifellos bifazialen 
Primordium verdankt, ist bei dieser Typengruppe in jedem Falle dieselbe 
und verläuft auf die geschilderte Weise, indem sich die Medianstipel 
durch Verschmelzuna von vornherein getrennter Nebenblatiprimordien 
bildet. 

2. Polygonaceen-Typ. Bei allen nun folgenden Typen nimmt die 
Medianstipel ihre Entstehung aus einem einheitlichen Ventralwulst ohne 
vorausgehende Ausgliederung seitlicher Nebenblattprimordien. Es 
handelt sich also um denselben homogenen Transversalwulst, wie wir 
ihn später bei der Entstehung der Ligula kennenlernen werden. Eine 
Trennung der drei diesem Typus angehérenden Gruppen ist nur insoferne 
berechtigt, als sich ihre Primordien im Aussehen wesentlich unter- 
scheiden; allerdings sind diese Unterschiede mehr oder weniger quanti- 
tativer Art, so daB sich die einzelnen Erscheinungsformen — in linearer 
Anordnung —— direkt voneinander ableiten lassen. Bei den zunächst zu 
besprechenden Polygonaceen ist das Primordium bereitsstengelumfassend, 
wenn der Transversalwulst sich erst bildet; er tritt aber auch hier 
verhältnismäßig früh in Erscheinung. Es kommt nun gelegentlich vor. 
daß sich seitlich am Unterblatt kleine stipelartige Öhrchen bilden; diese 
sind dann aber sekundärer Natur und entwickeln sich erst nach Ent- 
stehung des Transversalwulstes. Polygonum orientale, P. cuspidatum, 
Rheum officinale und Fagopyrum silvaticum, die von mir daraufhin 
untersucht wurden, besitzen, wie schon oben erwähnt wurde, bifaziale 
Stiele; die Stielränder, welche oben in die Spreitenränder übergehen, 
lassen sich in ihrem ganzen Verlaufe deutlich verfolgen. Die von TROLL 
geforderte unifaziale Zone an der Stielbasis ist nirgends zu finden. 
An diesen Entwicklungstyp läBt sich auch noch Anacampseros an- 
schlieBen. Wir haben es hier wieder mit einer Medianstipel, nicht mit 
einer Ochrea, wie bei den Polygonaceen, zu tun. Sie wird ebenfalls 
als homogener Ventralwulst angelegt, ohne Bevorzugung randlicher 
Partien (Fig. 20). 

3. Piperaceen-Typ. Ein wesentlicher Unterschied des Piperaceen- 
Entwicklungstyps zur vorigen Gruppe besteht nur darin, daB hier ein 
stark ausgeprägtes Ventralmeristem tätig ist, das das ganze, anfänglich 
etwa kapuzenförmig gestaltete Primordium von vornherein sehr massiv 
werden läßt; trotzdem ist die Bifazialität des Gesamtorgans deutlich 
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zu érkennen, indem die Primordialränder plastisch hervortreten. Die 
Tätigkeit des Ventralmeristems erstreckt sich zunächst hauptsächlich 
auf den Ventralwulst und in geringerem Maße auf das Oberblatt. Zu 
dieser Typengruppe gehören: Piper betle, Peperomia incana, Piper 
megalophyllum, Piper geniculatum und andere Piper-Arten. Die auf- 
fallende Ähnlichkeit der jüngsten Primordialstadien und die Überein- 
stimmung der Entwicklungsgeschichte veranlaßte mich, zu diesem Typus 
auch die medianstipulierten Saururaceen zu zählen. Aus diesem Grunde 
wurde auch auf gesonderte Abbildungen der Piperaceen-Primordien 
verzichtet, da sie denen von Houttuynia vollkommen gleichen. Das 
zunächst wieder kapuzenförmig gestaltete Primordium von Houttuynia 
cordata bildet früh ein Ventralmeristem aus, dessen Schwerpunkt auf 
Höhe des Transversalwulstes liegt, so daß die Ränder des Unterblattes 
einerseits in die des Oberblattes fortlaufend übergehen, andererseits 
aber auch auf der Ventralseite ineinander verlaufen (Fig. 21). Das 
Ventralmeristem schreitet nun in seiner Entwicklung so weit fort, daß 
Spreiten- und Scheidenränder ihre Verbindung verlieren und die durch 
den Querwulst verbundenen Ränder des Unterblattes schließlich kon- 
tinuierlich den Vegetationspunkt umgeben. Dabei hat das junge Blatt 
merklich an Dicke zugenommen, besonders im mittleren Teile, aus dem 
sich später durch Streckungswachstum der Stiel differenziert (Fig. 23). 
Während wir vorhin noch von der Bifazialität des Primordiums über- 
zeugt waren, könnten wir bei der Betrachtung dieses fortgeschrittenen 
Stadiums allein, ohne jüngere Stadien zu kennen, an eine ,,kongenitale 
Unifazialität‘‘ im Sinne TroLıs denken, die also hier nur nachträglich 
vorgetäuscht wird. Dar obere Scheidenrand wächst nun gleichmäßig 
hoch und bildet so die Medianstipel (Fig. 31); aus dem oberen Teil der 
Kapuze dagegen entwickelt sich die Lamina. Ganz ähnliche Ent- 
wicklungsstadien treffen wir bei Anemiopsis californica an (Fig. 25). 
Auch hier ist frühzeitig ein Ventralmeristem tätig, das gleiche, das 
spiter fiir das Dickenwachstum des Stieles verantwortlich wird; wir 
erkennen in diesem Stadium dann nichts mehr von einem direkten 
Ubergehen der Scheiden- in die Stiel- und Spreitenränder (Fig. 28). 
Nachdem wir also die Entwicklungsgeschichte dieser medianstipulierten 
Blatter kennen, nimmt es uns weiter nicht wunder, wenn ihre Stiele 
bifaziale Struktur und demnach Leitbiindelverteilung im offenen Bogen 
aufweisen. 

4. Caltha-Typ. Von dem vorhergehenden unterscheidet sich dieser 
Typ hauptsächlich dadurch, daB das Ventralmeristem noch früher in 
Erscheinung tritt, das Oberblatt also von vornherein noch massigere 
Gestalt hat und nahezu rundliche Formen annehmen kann. Die Tat- 
sache aber, daB es von dem vorigen Typ, wie unter zu zeigen sein wird, 
leicht abgeleitet werden kann, beweist schon allein die Bifazialität 
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dieser Organe. Auch hatten wir schon bei Besprechung der Anatomie der 
Blattstiele Gelegenheit, auf die bifaziale Verteilung der Leitbiindel im 
Stiel hinzuweisen. Vielmehr noch aber als das beweist die Bifazialität 
dieser Blätter der Umstand, daß sich das massive Oberblatt später 
abplattet und die bifaziale Spreite bildet, die ohne Unterbrechung, d.h. 
ohne Einschiebung einer ,,unifazialen“ Zone sich direkt mit ihren 
Rändern in die Blattstielränder fortsetzt; auch an der Stielbasis, direkt 
oberhalb der Medianstipel, ist kein Übergang in eine „unifaziale‘‘ Zone 
zu erkennen. Diesem Entwicklungstyp gehören wiederum Vertreter 
verschiedener Familien an, insbesondere aus den Polycarpicae und 
Rosales. Ich rechne zu diesem Blatt-Typ Caltha palustris (Fig. 47), 
€. radicans, C. leptosepala, ferner Menyanthes trifoliata, Saxifraga crassi- 
folia, Bergenia ligulata, Potentilla anserina (Fig. 30) und die mit ,,innen- 
ständigen‘ Stipeln ausgestattete Fragaria vesca. Die Figuren zeigen 
deutlich, wie die Scheidenränder direkt ineinander übergehen. Auch bei 
Fragaria vesca tritt zunächst ein einheitlicher Ventralwulst auf, an dem 
sich erst nachträglich (postgenital) die seitlichen Partien bevorzugt 
entwickeln, wodurch ‚innenständige‘‘ Stipeln zu entstehen scheinen. 
Ein ähnlicher Fall wird uns unter den Monocotylen bei Hydrocharis 
morsus ranae wieder begegnen. Das Beispiel von Potentilla zeigt ferner, 
wie sich aus dem massigen Oberblatt, das in statu nascendi ,,unifaziale* 
Strukturen aufzuweisen scheint, die Fiedern seitlich als Höcker in 
basipetaler Folge abgliedern und somit seine bifaziale Natur deutlich 
beweisen. Daß hiermit die Beispiele für medianstipulierte Blätter nicht 
erschöpft sind und sich dementsprechend die einzelnen Typengruppen 
noch beliebig erweitern ließen, ist selbstverständlich. Einen interessanten 
Blatt-Typ der Dicotylen stellen auch noch die Magnoliaceen dar; da 
sie jedoch —- wie später zu zeigen sein wird —, keine echten Median- 
stipeln besitzen und ihre Blattentwicklung sehr viel Ähnlichkeit mit 
der der Araceen aufweist, mögen sie dort noch anhangsweise besprochen 
werden (s. 8. 315). 


b) Vergleichende Betrachtung des eligulaten und des ligulaten 
Monocotylenblattes. 

Von der Kenntnis der einzelnen Entwicklungstypen der median- 
stipulierten Dicotylenblätter ausgehend führte nun ein direkter Weg zum 
Verständnis der ligulierten Blattformen von Monocotylen. Um die 
ligulierten Blattentwicklungstypen der Monococtylen leichter verstehen 
zu können, gehen wir zunächst von einfacheren Blattformen aus, die 
keine Ligula besitzen. Denn es hat sich gezeigt, daß die Monocotylen- 
Primordien im allgemeinen eine wesentlich andere Gestaltungsart auf- 
weisen als die meisten der Dicotylenblätter. Dies ist teilweise mit den 
Lageverhältnissen in der Knospe und mit dem Umstande, daß die 
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Blatter mehr oder weniger stengelumfassend sind, in Zusammenhang 
zu bringen, zum größten Teile aber mit der späteren Ansgestaltung, 
nämlich der starken Entwicklung der Scheide und der im Gefolge von 
häufiger Stiellosigkeit sich bildenden bandartigen Endform des Gesamt- 
organs, zu verbinden. Von diesem allen Monocotylen-Primordien letzten 
Endes zugrunde liegenden Typus aus lassen sich alle anderen abweichen- 
den Formen direkt erschließen. 

1. Amaryllidaceen- und Litiaceen-Typus. Die einfachste Blattform, 
nämlich der ,,Zungen-Typus des Primordiums, herrscht bei den 
Amaryllidaceen vor. Das Primordium wird am V.P.' als Ringwall 
angelegt, jedoch ist die mittlere Partie, die später das Oberblatt bildet, 
etwas im Wachstum bevorzugt. Das Oberblatt wächst auf Riicken- 
und Bauchseite ganz gleichmäßig und geht kontinuierlich in die Scheide 
über, wodurch die zungenartige Form des Primordiums zustande 
kommt. Beim Liliaceen- oder Kapuzentypus des Primordiums neigt 
sich die Blattanlage auf Grund hyponastischen Wachstums von Anfang 
an etwas über den V.P. und, da das Längenwachstum auf der Rücken- 
seite weiterhin verstärkt ist gegenüber der Bauchseite, nimmt sie 
kapuzenförmige Gestalt an. Das Primordium umschließt meist so 
vollständig den V.P., wie dies z. B. bei Veratrum der Fall ist, daß nur 
noch ein kleiner Schlitz übrig bleibt, der von den Primordialrändern 
begrenzt wird (Fig. 32). Indem sich nun die Primordialränder durch 
eine interkalare Wachstumszone in der Längsrichtung strecken und sich 
so die Öffnung erweitert, wird die Spreite deutlich erkennbar (Fig. 22). 
Der basale Teil des Kapuzenblattes dagegen liefert die Scheide, wobei 
man im Primordialstadium meist noch keine genauere Grenze zwischen 
Ober- und Unterblatt festlegen kann (Fig. 22). 

2. Gramineen-Typus. An die eligulaten Formen des Kapuzentyps 
lassen sich ohne weiteres Typen anschließen, deren Primordien ebenfalls 
einfach kapuzenförmig gestaltet sind (z. B. Bambusa polymorpha), bei 
denen sich aber im Laufe ihrer Entwicklung dann an der Grenze von 
Ober- und Unterblatt eine Einbuchtung bildet, die die Trennung des 
Primordiums in Spreite und Scheide andeutet. An dieser Stelle dif- 
ferenziert sich nun im folgenden ein Wulst auf der Ventralseite heraus, 
der der Ligula den Ursprung gibt (Fig. 29); der Wulst bildet sich hier 
verhältnismäßig spät, im Vergleich mit den medianstipulierten Di- 
cotylenblättern. Die Blätter können aber noch viel einfacher gebaut 
sein, so daß eine äußerliche Trennung zwischen Ober- und Unterblatt 
erst bei Entstehung der Ligula sichtbar wird. Zu dieser Gruppe gehören 
hauptsächlich Gramineen, ligulate Cyperaceen und Juncus radicans. 
Der Ligularwulst entsteht ebenso gleichmäßig wie bei den meisten 


ı V.P. wird fernerhin ständig die Abkürzung für Vegetationspunkt sein. 
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Dicotylen, und von einer Verschmelzung seitlicher Stipeln kann nicht 
die Rede sein. 

3. Potamogeton-T'yp. Wegen der auffallenden Ähnlichkeit dieses 
Blatt-Typs mit dem Polygonaceen-Typus möchte ich diesen Typ zu 
einer eigenen Gruppe erheben. Die Entwicklungsgeschichte ist in allem 
vergleichbar der der Polygonaceen, weshalb man die dortigen Abbildungen 
vergleiche. Hierzu gehören vor allem Helobiae: Potamogeton-Arten, 
Scheuchzeria. palustris, Hydrocharis morsus ranae, Hydromystria-Arten 
und Limnobium Boscii. Bei Hydrocharis ist erst sekundär ein bevor- 
zugtes Wachstum der lateralen Partien des Ligularwulstes zu be- 
obachten, wodurch die ,,innenstindigen“ Stipeln gebildet werden, 
welcher Vorgang uns bereits von Fragaria her unter den Dicotylen 
bekannt ist. 

4. Araceen-Typus. Um diesen Typus, wohl einen der interessantesten 
unter den Monocotylen, genauer erläutern zu können, muß ich zunächst 
einige Beispiele anführen, die sich den vorangegangenen Typen enger 
anschließen. Denn bei den Araceen finden wir im allgemeinen höher 
differenzierte Blattformen, die im ausgewachsenen Zustand in Spreite, 
Stiel und Scheide gegliedert sind. Trotzdem lassen sich diese höher 
entwickelten Formen zwangsläufig aus den einfacheren ableiten durch 
verschiedene Übergänge, wie wir sie etwa in den Primordialtypen von 
Pothos macrophyllus, Hedychium- und Phrynium-Arten vor uns haben. 
Das Primordium von Pothos macrophyllus ist ein einfaches Kapuzen- 
blatt, das sich — als einzige Differenzierung — an der Grenze von 
Ober- und Unterblatt einschnürt (Fig. 37). An diese eligulate Form 
schließt sich ohne weiteres Hedychium coronarium, desgleichen auch 
Phrynium an. Wir gehen wieder von dem uns bereits bekannten 
Kapuzenprimordium aus und lassen seine Ränder sich übereinander 
schlagen; dabei nehmen wir schon wahr, daß der ‚Schlitz‘ der Kapuze 
eine schwache Krümmung vorgenommen hat, etwa in Form einer 
S-Linie (Fig. 36). In der Mitte dieser S-Linie erfolgt nun die Trennung 
zwischen Ober- und Unterblatt durch eine Einbuchtung, wobei Scheiden- 
lappen ausgegliedert werden (Fig. 38). Öffnen wir aber das Blatt, so 
sehen wir, daß auf der Ventralseite an der Grenze von Scheide und 
Spreite bereits die Ligula in Form eines Wulstes in Bildung begriffen 
ist. Auch beim Araceen-Typ nehmen wir das einfache bifaziale Kapuzen- 
primordium (z. B. von Calla) zum Ausgangspunkt. In dessen weiterer 
Entwicklung schlagen sich auch hier die Primordialränder übereinander, 
buchten sich dabei aber etwa in der Mitte des Primordiums ein, so daß 
eine kleine Öffnung frei bleibt, durch die sich die Vorläuferspitze des 
nächst jüngeren Blattes hindurchschieben kann (Fig. 39). Die Öffnung 
gibt aber auch zugleich die Stelle des Blattes an, an der sich später der 
Stiel bilden wird. Im Verlauf der weiteren Entwicklung bildet sich nun 
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ein nicht unerhebliches Ventralmeristem, das zunächst AnlaB zur 
Bildung eines Ventralwulstes gibt, der später die Araceen-,,Ligula‘ 
aufbaut (Fig. 35). Das Ventralmeristem hat sich hier auch. bereits 
auf die im Entstehen begriffene Stielzone ausgedehnt. In Fig. 40 hat 
das Ventralmeristem weitere Fortschritte gemacht. Zwar kann man 
noch verfolgen, wie die Scheiden- in die Spreitenränder übergehen, 
aber der Stiel hat bereits eine merkliche Dickenausbildung erfahren; 
die Ligula dagegen ist iiber das Stadium eines Wulstes noch nicht 





Abb. 7. Blattanlagen von: Fig. 30 Potentilla anserina, 45mal. Fig. 31 Houttuynia 
cordata (B,). Fig. 32 Veratrum (B;), 6mal. Fig. 33 Caladium (B,), 6mal. Fig. 34 Meli- 
anthus major (B,), 40mal. Fig. 35 Caladium (B;), 22mal. Fig. 36, 38 Hedychium coro- 
narium. Fig. 36, 12mal Fig. 38, 6mal. Fig. 37, Pothos macrophyllus. Fig. 39, Calla, 
30mal. Fig. 40 Pothos celatocaulis, 22mal. St Stiel, O Oberblatt, U Unterblatt. 


hinausgekommen. Endlich aber erhalten wir in einem fortgeschritteneren 
Stadium ein Bild, wie es etwa Fig. 33 bei Caladium darstellt: Der Stiel 
hat sich infolge des Dickenwachstums der runden Form schon sehr 
genäbert; an der basalen Grenzzone des Ventralmeristems hat sich die 
Ligula herausdifferenziert und an der apikalen — hervorgerufen durch 
einen zweiten, aber viel später entstandenen Querwulst — hat sich ein 
Schildblatt gebildet. Zwar erkennt man am Stiel nun noch auf der 
Ventralseite eine seichte Rinne, die sich jedoch im Verlauf des weiteren 
Wachstums ausgleicht, so daß der Stiel im ausgewachsenen Zustand 
durchaus einen runden Eindruck macht; im Stielquerschnitt finden 
sich die Leitbündel nach Monocotylenart zerstreut, jeweils mit endo- 
skopen Xylemen. Man könnte also, soferne man von der Entwicklungs- 
geschichte keine Kenntnis hätte, diesen Blattstiel im ausgewachsenen 
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Zustand für ,,unifazial‘ ansehen, was auch TROLL getan hat. So 
schreibt er in seiner Schildblattarbeit (1932) über die Aracee Ariopsis 
peltatu: „Der Stiel ist streng unifazial, wie unter anderem aus dem 
Zusammenlaufen der Scheidenränder an der Grenze von Blattgrund 
und Stiel hervorgeht. Die Entwicklungsgeschichte der Spreite stimmt 
im wesentlichen mit der anderer Schildblätter überein. Der Stiel- 
bau ist kongenital-unifazial“. Und an anderer Stelle (1939, S. 1177) 
schreibt TROLL wörtlich, „daß unifaziale Strukturen schon als solche 
angelegt werden und nicht etwa aus anfänglich bifazialem Bau durch 
nachträgliches Verschwinden der Oberseite zustande kommen“. Kommen 
wir noch einmal auf Fig. 33 zurück! Hier sieht man immerhin noch 
Ränder am Stiel herablaufen, die die Grenze zwischen Blattober- und 
Unterseite gerade noch andeuten. Ein solches Entwicklungsstadium 
war auch TROLL (1939) bei Schismatoglossis pulchra aufgefallen und er 
schreibt darüber (S. 1207): ,,Die Stielränder können ... nicht mit den 
Blatträndern identisch sein; vielmehr ist ihre Existenz einer sekundären 
Abflachung des Stieles zuzuschreiben...“ Daß hier von einer ,,kon- 
genitalen Unifazialität‘‘ nicht die Rede sein kann und noch viel weniger 
von einer sekundären Abflachung des Stieles, geht aus meinen Aus- 
führungen eindeutig hervor: denn der Stiel schließt Blattunter- wie 
Oberseite in sich ein, wenn auch die wahren Verhältnisse später durch 
das Auftreten des Ventralmeristems verwischt werden. Daß es sich 
tatsächlich um ein Ventralmeristem handelt, kann man im übrigen sehr 
gut an Querschnitten verfolgen. Fig. 75 zeigt einen solchen, geführt 
an der Grenze von Scheide und Spreite, durch das zweitjüngste Blatt 
von Calla. Die Ventralrinne ist gut sichtbar. Deutlich wird vor allem 
der Sitz des Ventralmeristems, das nach innen die langen Reihen von 
Zelien abgliedert; dabei bilden sich von innen nach außen Zellkomplexe 
zu Gefäßbündelprimanen um. Die Leitbündelanordnung ist demnach 
sekundärer Entstehung und kann für die morphologische Deutung 
der sog. „unifazialen‘“ Strukturen des Blattstieles nicht herangezogen 
werden. Am Beispiel der Araceen hat es sich nun gezeigt, daß sowohl 
Schildblätter, wie sog. ,,unifaziale“ Stiele und Medianstipeln aus einem 
primär deutlich bifazialen, abgeflachten Gesamtorgan, dem Kapuzen- 
primordium, hervorgehen könner! Zum eben geschilderten Entwicklungs- 
typus gehören außer einigen Scitamineen die meisten Araceen, wie bei- 
spielsweise: Dieffenbachia, Anthurium, Philodendron. Pothos, Alocasia, 
Ariopsis peltata, Syngonium podophyllum und viele andere mehr. Von 
der Tatsache aus, daß das Monocotylenprimordium stets ein bifaziales 
Organ ist, das sich frühzeitig in Ober- und Unterblatt gliedert, dann 
aber häufig keine weitere Differenzierung mehr erfährt, sind sicherlich 
auch viele Hochblätter von Monocotylen zu verstehen. Zum Beispiel 
würde ich die Araceen-Spatha im allgemeinen nicht als rein vaginaler 
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Herkunft bezeichnen, sondern ich sehe sie als .,bivolentes‘ Blatt an. 
das sowohl die Anlage von Ober- wie Unterblatt in sich trägt, also als 
einfaches Kapuzenblatt, das zwar auf dieser Entwicklungsstufe stehen 
geblieben ist, aber — wäre es in seiner Entwicklung nicht gehemmt 
worden — Scheide und Spreite hervorgebracht hätte. Einen solchen 
Vorgang kann man sich etwa an den Spathablättern von Cryptocoryne, 
die mit einer Ligula versehen sind, veranschaulichen. An der Insertions- 
stelle der Ligula, die etwa in */, der Gesamthöhe liegt, kann man noch 
feststellen, daß auch das Oberblatt an der Spathabildung wesentlich 
beteiligt ist. Die Ligula deutet hier die Grenze zwischen Ober- und 
Unterblatt an. Die Laubblätter von Cryptocoryne sind allerdings 
eligulat. Aber diese Tatsache stellt keinen außergewöhnlichen Fall im 
Pflanzenreich dar. Bei Dicotylen ist es beispielsweise nicht selten, daß 
die Laubblätter seitliche Nebenblätter besitzen, während Hoch- und 
Perianthblätter mit Medianstipeln ausgestattet sind; ich erinnere nur 
an die Blumenblätter von Reseda-Arten sowie die Kelchblätter von 
Passiflora. Es ist demzufolge nicht richtig, wenn TRoOLL (1939, S. 1373) 
die Vermutung ausspricht: ,,Medianstipulierte Hochblätter sind von 
vornherein nur von Pflanzen mit ebensolchen Laubblättern zu erwarten.‘ 
Auch hieraus geht wieder mit Klarheit hervor, daß ,,Unifazialität mit 
dem Zustandekommen von Medianstipeln nichts zu tun hat; dies 
äußert sich besonders in Hoch- und Blütenblattregion, wo wir es von 
vornherein mit flachen, deutlich bifazialen Organen zu tun haben. 
Anhangsweise sei hier noch die Blattentwicklang der Magnoliaceen 
besprochen, da diese demselben Typus angehören wie die eben be- 
sprochenen Araceen. Zunächst haben wir es auch hier mit einem 
Kapuzenprimordium zu tun, das ja — wie wir hörten — im großen und 
ganzen auf die Monocotylen beschränkt ist. Indem nun etwa in der 
Mitte des Kapuzenblattes die Primordialränder aufeinander zuwachsen, 
vollzieht sich eine Trennung in Ober- und Unterblatt (Fig. 46). Die 
noch vorhandene Öffnung schließt sich sodann der ganzen Länge nach, 
wobei aber schon deutlich eine Differenzierung in Ober- und Unterblatt 
kenntlich wird (Fig. 43). Führen wir aber einen medianen Längsschnitt 
durch das junge Blatt (Fig. 45), so nehmen wir auch hier bereits die 
Tätigkeit eines beträchtlichen Ventralmeristems wahr. Im weiteren 
Verlauf verwachsen die Ränder des Unterblattes vollständig, während 
die des Oberblattes die Spreitenränder aufbauen und sich bei der Ent- 
faltung öffnen. Schließlich aber vollzieht sich die Aufwölbung des 
Unterblattes, wodurch sich die geschlossene Tute entwickelt (Fig. 44). 
Durch die Tätigkeit des Ventralmeristems bildet sich zur selben Zeit 
der runde Stiel aus, der im vollentwickelten Zustand Leitbündel- 
verteilung im Kreis aufweist; an ihm ist später von einer ‚Naht‘ nichts 
mehr zu sehen, welches Verhalten uns aus den bei Araceen vorliegenden 
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Verhältnissen sofort klar wird. Von einer eigentlichen Nebenblattbildung 
kann man aber nicht sprechen, denn von einer proleptischen Entwicklung 
lateraler Stipularhécker ist nirgends etwas zu sehen, noch weniger von 
einer Verwachsung dieser Hocker durch einen Transversalwulst, wie 
dies EICHLER für Magnolia und Lirioden.ron angibt. Es liegt hier nur 
eine postgenitale Verwachsung der Scheidenründer vor. 
5. Triglochin-Typus. An den Araceen-Blattyp können wir Blätter 
vom Triglochin-Typus sehr einfach anschließen, wenn wir uns als Uber- 
gangsbildung Arisaema ringens ansehen: Wir 
brauchen uns nur vorzustellen, daß die Bil- 
dung des Ventralmeristems am Kapuzen- 
blatt zeitlich verschoben ist und schon 
bedeutend früher in Tätigkeit tritt. Das 
Kapuzenblatt nimmt dann sehr bald eine 
Gestalt an, die etwa mit der des Piperaceen- 
Typus zu vergleichen ist; seine bifaziale 
Natur ist aber —- wie dort — noch deutlich 
erhalten (vgl. auch Fig. 46). Auch im media- 
nen Längsschnitt können wir uns von der An- 
wesenheit des Ventralmeristems überzeugen. 
Hier schaltet sich auf dieselbe Weise wie bei 
Abb. 8. Jüngere Blattent- den anderen Araceen der sekundär runde, 
Ge re‘ ry aad bisher ,,unifazial‘‘ genannte Stiel ein, und die 
nolia tripetala. Fig.45 Media- „‚Ligula‘‘ entsteht zunächst als Ventralwulst 
Bein Gh eco cine (Fig. 49 und 51). Zum Triglochin-Typ der 
Ventralmeristem(schraffiert,, Monocotylen gelangen wir dadurch, daß wir 
A ya ta Haar se uns das Ventralmeristem noch früher tätig 
15mal. denken, so daß es gar nicht mehr zur Aus- 
bildung des Kapuzenblattes kommen kann. 
Das Oberblatt nimmt also in statu nascendi rundliche Gestalt an, 
so daß man es für ‚unifazial‘‘ halten könnte, um so mehr als sich 
die Scheidenränder nicht ins Oberblatt fortsetzen; es liegen hier also 
dieselben Verhältnisse vor wie bei den Dicotylen, wo wir den radiären 
Caltha-Typ ebenfalls vom Piperaceen-Typ ableiten konnten, indem wir 
uns die Tätigkeit des Ventralmeristems auf ein noch jüngeres Primordial- 
stadium verschoben vorstellten. Ein Beispiel für Monocotyle dieses 
Typs ist uns in den Pontederiaceen gegeben (Fig. 53). Die Abbildung 
stellt ein junges Primordialstadium von Eichhornia crassipes dar. Daß 
wir es auch hier mit einem bifazialen Organ zu tun haben, beweist die 
weitere Entwicklung. Aus dem oberen verbreiterten Teile des rund- 
lich entwickelten Oberblattes entsteht ohne jeglichen Übergang die 
bifaziale Blattspreite (Fig. 55), die also direkt in den Blattstiel übergeht. 
Erst später nimmt der Blattstiel durch die Tätigkeit des Ventral- 
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meristems an Dicke zu und rundet sich schlieBlich ab, wodurch er sein 
„unifaziales‘‘ Aussehen erhält. Zum Triglochin-Typ gehören ferner: 
Triglochin selbst, deren jüngste Stadien vollkommen mit denen bei 
Caitha übereinstimmen (s. Fig. 47). Ähnlich ist auch das Primordium 
von Juncus lamprocarpus, J.tenuis und dasjenige von Eriophorum 
Scheuchzerianum, das sich vom Primordium der Cultha nur durch seine 
dreikantige Gestalt, die eine Folge mechanischer Einwirkung auf Grund 
der tristichen Blattstellung darstellt, unterscheidet. Die Oberblätter 
der letztgenannten Pflanzen diffe- 
renzieren sich nicht mehr weiter, 
sondern bilden massive Spreiten, 
die sich erst sekundär sichtbar ab- 
flachen. Trotzdem haben sie bifa- / 
ziale Natur, da sie ihre Entstehung 
einem Ventralmeristem verdanken 
und im übrigen meist eine bifaziale 
Leitbündelanordnung im offenen 
Bogen besitzen. Die Spreite von 
Eriophorum z.B. weist einen offenen 
Leitbündelbogen auf und ist im aus- 
gewachsenen Zustand abgeflacht; 
dasselbe gilt fiir Juncus tenuis. 
J .lamprocarpus weist im Querschnitt 





4 ‘ * h Abb. 9. Blattprimordien von: Fig. 46 
lirekt oberhalb der Ligula keine in- Wagnolia tripetala, 45 mal. Fig. 47 Caltha 


versen Bündel auf, diese treten erst palnstris, 30mal. Fig.48 Allium Porrum 
4 ; (P,), 30mal. Fig. 49, 51 Arisaema ringens. 


weiter oben in Erscheinung. Und Bei Fig. 49 die Primordialränder durch 
Triglochin maritima schließlich hat "estrichelte Linien angedeute. Fe. 20 
zerstreute Biindel im Oberblatt. 

Eichhornia crassipes und Pontederia (azurea und cordata) dagegen bilden 
runde Stiele aus mit zerstreuten Bündeln. Heteranthera mit derselben 
Entwicklungsgeschichte behält aber auch im fertigen Zustand eindeutig 
sichtbare bifaziale Struktur bei und entwickelt keinen runden Stiel, 
sondern bildet ein flaches Oberblatt ohne inverse Bündel aus. Aus 
diesen Beispielen ist wiederum mit Deutlichkeit zu ersehen, daß Prim- 
ordien, die anfänglich — durch die frühzeitige Tätigkeit eines Ventral- 
meristems — nahezu rundliche (um mit TROLL zu sprechen ,,unifaziale“ ) 
Gestalt aufweisen, nachdem sie sämtlich dieselbe Entwicklung durchgemacht 
haben, ebensowohl sog. „unifaziale‘‘ Strukturen im Sinne TROLLS als auch 
flache, deutlich bifaziale Organe auf Grund späterer Wachstumsverschie- 
bungen hervorzubringen imstande sind. Der Triglochin-Typ stellt dem- 
nach ein Homologon zum Caltha-Typus dar, indem in beiden Fällen 
Primordien infolge eines früh tätigen Ventralmeristems annähernd rund- 
liche Gestalt annehmen, sich später aber mehr oder weniger abflachen 
22* 
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und meist bifaziale Leitbiindelverteilung erhalten oder aber sich noch 
mehr abrunden und dann meist kreisförmige Leitbündelanordnung 
annehmen. In diesem Zusammenhang ist auch noch Acorus Calamus zu 
nennen, dessen Blattentwicklung in derselben Weise verläuft; nur 
handelt es sich bei Acorus um eine sekundäre Abflachung der Spreite in 
der Medianebene, anstatt in der Transversalen wie bei den im vorher- 
gehenden geschilderten Pflanzen. Acorus bildet dagegen keine Ligula 
aus. Ein Querschnitt durch die Spreite weist die altbekannte ,,uni- 
faziale‘‘ Leitbiindelverteilung auf; das Blatt ist in Wahrheit bifazial 
gebaut. Im Anschluß an diese Darstellung sei hier noch die Rund- 
spreite von Juncus balticus besprochen. Aus dem einfachen bifazialen 
Primordium (Fig. 42) bildet sich durch die Tätigkeit eines Ventral- 
meristems an der Primordialspitze die runde Spreite aus (Fig. 41), 
deren bifaziale Natur somit eindeutig bewiesen ist. Es tritt hier also 
das Ventralmeristem nur später am Primordium auf, wodurch die 
Entwicklung einer Rundspreite aus einem ursprünglich bifazialen Organ 
noch deutlicher zu verfolgen ist. 

Wir können also unsere Typengruppen in linearer Reihe neben- 
einander anordnen und so verfolgen, wie sich ein Typus aus dem anderen 
ergibt, indem die Tätigkeit des Ventralmeristems an dem in allen Fällen 
bifazialen Primordium immer früher in Kraft tritt und so schließlich 
eine ,,kongenitale Unifazialität‘‘ vortäuscht! Die Endstadien, die sich 
aus dem jeweiligen Entwicklungstypus nachträglich herausdifferen- 
zieren, sind dagegen durchaus nicht immer untereinander gleich, da 
sich im einen Falle aus dem Kapuzenblatt des Araceen-Typs beispiels- 
weise ein sog. „unifazialer‘‘ runder Stiel herausbildet, während sich 
aus dem rundlichen Primordium des Triglochin-Typus später ein flaches 
Blattorgan entwickeln kann. Die ,,Urform“, von der wir alle anderen 
Formen ableiten konnten, ist jedenfalls das Kapuzenblatt. 

6. Allium-cepa-Typ. An den vorhergehenden Typus schließt sich 
nun noch eine besonders interessante Typengruppe an, die äußerlich 
derjenigen von Triglochin und Caltha vollkommen zu gleichen scheint. 
Diese Ähnlichkeit bezieht sich aber nur auf die präparativen Beobach- 
tungen; in Wahrheit sind beide Gruppen hinsichtlich ihrer Entwicklungs- 
geschichte nicht zu homologisieren. Fig. 54 gibt ein Primordium von 
Allium cepa wieder. Der objektive Betrachter wird hierin keine Unter- 
schiede gegenüber dem Primordium von Caltha auffinden können 
(s. Fig. 47). Wiederum entwickelt sich auch hier die Ligula wie die 
Medianstipel als eine direkte Fortsetzung der Scheidenränder (Fig. 52). 
Auch hat das Oberblatt rundliche Gestalt und macht einen ,,uni- 
fazialen‘ Eindruck; die ausgewachsene Spreite hat außerdem ihre Leit- 
bündel im Kreis angeordnet. Wir können im Stereoskop nur einen 
feinen Unterschied an den allerjüngsten Primordien erkennen: Das 
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Caltha-Primordium, solange es nur als Wulst ausgebildet ist, hat keine 
nähere Fühlung mit dem V.P., während ein Primordium vom Allium- 
cepa-Typ sich dem V.P. eng anschmiegt und im weiteren Wachstums- 
verlauf stets iiber diesen geneigt bleibt. Im folgenden wird sich zeigen. 
daß hier die rein präparative Betrachtungsweise völlig versagt und daß 
uns in diesem Falle nur mehr die Histogenese eine Auskunft über die 
morphologische Wertung dieser Blattorgane geben kann. 

Die bisherigen Ergebnisse überblickend können wir sagen: Ein 
grundsätzlicher Unterschied zwischen Medianstipel und Ligula existiert 
nicht, indem beide Bildungen ihre Entstehung aus einem einheitlichen 
Transversalwulst nehmen, der 
— meist durch ein Ventral- 
meristem hervorgerufen — sich 
aus dem oberen Abschnitt des 
Unterblattes entwickelt. Da die 
Unifazialität des Oberblattes 
nicht als Begründung für das 
Zustandekommen totaler Stipula- 
tion herangezogen werden kann, 
dürfen wir ohne weiteres die 
Ligula von der Medianstipel ab- 
leiten. Die monocotylen Blatt- 
Typen schließen sich dabei an die bb. 10. Fig. 52, 54 Allium cepa. Fig. 53 

5 Eichhornia crassipes und Fig. 55 Pontederia 
verschiedensten Typengruppen  cordata, beide 60mal. Fig. 52, 54, 45mal. 
der Dicotylen an: Wir sehen 
einerseits Beziehungen zwischen Piperaceen und Araceen, zwischen 
Polycarpicae und Helobiae, andererseits Polygonaceen und Helobiae, um 
nur die wichtigsten Beispiele zu nennen. Beziehungen zwischen Pipera- 
ceen und Araceen sind ja schon altbekannt; auch die Verwandtschaft der 
Monocotylen mit den Polygonales überrascht nicht. Nähere Einzelheiten 
dariiber finden sich bei SUESSENGUTH (1920). DaB die Homologien 
der Blattentwicklung im groBen und ganzen auch mit den phylogeneti- 
schen Ergebnissen übereinstimmen, ist immerhin beachtenswert. Jeden- 
falls wird man an eine polyphyletische Entwicklungsrichtung der 
Monocotylen erinnert. Sehr auffallend ist ferner, daB die weitaus 
kompliziertesten Blatt-Typen sich unter den Monocotylen finden, und 
man muß schon deshalb eine Ableitung der Monocotylen von den Di- 
cotylen in Betracht ziehen. Während das Dicotylenblatt im wesent- 
lichen eine einheitlichere Entwicklungsgeschichte aufweist, ist das 
Monocotylenprimordium den verschiedensten Variationen unterworfen 
und in seiner Entstehungsweise weitaus mannigfaltiger. Die auch bei 
Dicotylen sehr seltene Entwicklungsform der Medianstipel, die sich 
aus der Verschmelzung lateraler Stipeln ergibt, wurde bei den von mir 
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unteruchten Monocotylen nirgends gefunden. Die Ligula ist somit 
keine komplexe Bildung, wie TROLL es annimmt, und kann deshalb 
nicht als Verschmelzungsprodukt von seitlichen Nebenblättern mit 
einem ,,laminalen Auswuchs‘ gedeutet werden. Man kann diese Tat- 
sache, daB die Monocotylen-Ligula ihren Ursprung stets aus einem ein- 
heitlichen Ventralwulst nimmt — im Gegensatz zur Dicotylenmedian- 
stipel —, damit in Zusammenhang bringen, daB die Monocotylenblätter 
eben sehr stark abgeleitete Formen darstellen, was durch die folgenden 
Untersuchungen noch deutlicher zum Ausdruck kommen wird. 


III. Histogenese von Dicotylen- und Monocotylenblättern. 
a) Dicotylenblätter mit Medianstipeln. 

Um einerseits die präparativen Ergebnisse zu festigen und andere: - 

seits die histologischen Tatsachen einer vergleichenden Betrachtungs- 

weise erschließen zu können, fertigte ich auch 

os von einigen medianstipulierten Dicotylen- 

a blättern mediane Längsschnitte an. Darunter 
befanden sich: 

1. Drosera. Ein Übersichtspräparat (Fig. 57) 
stellt die erste Anlage der Medianstipel bzw. des 
die beiden lateralen Nebenblätter verbindenden 
Transversalwulstes dar; in B, wölbt sie sich 
gerade bauchig über den V.P. Den histologi- 
schen Ausschnitt davon gibt Fig. 59. Gerade 
hat sich eine einschneidige Initiale J, aus dem 
subepidermalen Zellkomplex abgegliedert. In 
B, hat sie schon einige Segmente abgegeben, 
Abb. 11. Übersichtsbil- wovon Fig.58 einen Ausschnitt gibt. Inzwischen 
der von medianer Tine“ ist aber das Wachstum auf die Epidermis über- 


schnitten: Fig. 56 Caltha 
palustris Fig. 57 Drosera gesprungen und es hat sich eine zweischneidige 


a To. ve epidermale Initialzelle (J,) gebildet. In diesem 

Falle haben wir also eine einfache Wulstbildung 

als Vorläuferin der Medianstipel vor uns, hervorgebracht durch eine 
Reihe nebeneinanderliegender subepidermaler Initialen. 

2. Piper. Von den Piperaceen hörten wir bereits, daß die Wulst- 
bildung bei ihnen zunächst durch ein Ventralmeristem aufgebaut wird. 
Fig. 62 zeigt ein Übersichtsbild eines medianen Längsschnittes. B, 
ist ein noch ungegliederter Höcker am V.P., dessen apikales Wachstum 
durch Initialzellen, die sich nach dem Periklinal-Antiklinaltypus im 
Dreizellrhythmus teilen, vonstatten geht. Bei B, ist jedoch schon eine 
deutliche ,,Nasenbildung“ sichtbar, die erste Anlage der Medianstipel. 
Fig. 67 gibt einen Ausschnitt davon, auf dem in Form reihenweiser 
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Zellanordnung die Tatigkeit des Ventralmeristems zu sehen ist. AuBer- 
dem hat sich bereits eine zweischneidige subepidermale Initiale gebildet, 


die fiir das weitere Wachstum der Median- 
stipel verantwortlich ist. Derselbe Wachs- 
tumsmodus wurde auch bei Peperomia 
argyreia, die mit einem Schildblatt aus- 
geriistet ist, beobachtet. Hier geht auch 
der ,,Schildauswuchs‘‘ aus dem Ventral- 
meristem hervor. 

3. Caltha. Fast ganz dieselben Ver- 
hältnisse finden sich bei Caltha palustris, 
wovon Fig. 56 eine Ubersicht gibt. Bei 
B, der Figur wird besonders deutlich, 
daB die Wachstumsrichtung des Primor- 
diums vom V.P. abgewendet ist. Den 
Aufbau des Ventralwulstes übernimmt 
zunächst das Ventralmeristem, aus dem 
sich sodann eine subepidermale Initiale 
abgliedert. Ein etwas älteres Stadium, 
etwa im Alter von Bg, wiirde zeigen, daB 
auch hier die Tätigkeit der subepider- 
malen auf eine epidermale Initialzelle 
überspringt. Im übrigen ist die Ent- 
stehung der Medianstipel und ihr weite- 
res Wachstum bei Piper und Caliha 
vollkommen gleich, nur tritt das Ventral- 
meristem und somit der Ventralwulst 
bei Caltha viel früher in Erscheinung, 
wie wir bereits präparativ beobachten 
konnten. 

Wenn ich hier von einer Initiale 
spreche, so trifft das selbstverständlich 
nur für die Mikrotomlängsschnitte zu. 
Am lebenden Objekt hat man sich natür- 
lich eine Reihe nebeneinanderliegender 
solcher Initialen vorzustellen, die gleich- 
zeitig tätig sind und so den einheitlichen 
Ventralwulst aufbauen. 





Abb. 12. Fig. 58, 59 mediane Mikro- 
tomlängsschnitte durch die Median- 
stipel von Drosera capensis. 

J, Initialzelle, 180 mal, 





Längsschnitte 
von: 


Mediane 
Vegetationspunkte 
Fig. 60 Pontederia azurea, 34 mal. 
Fig. 61 Ausschnitt eines medianen 
Längsschnittes durch eine Blattan- 
lage von Phrynium, schematisch. 
Begrenzung des Ventralmeristems 


Abb. 13. 
durch 


durch gestrichelte Linie ange- 
deutet, Fig. 62 Piper betle. 34 mal. 


b) Monocotylenblätter mit ‚unifazialen‘‘ Stielen. 
1. Pontederiaceen. Dem Caltha-Typ lassen sich etwa auch histologisch 
Pontederia und Eichhornia anschließen, wovon man sich auf einem 
Übersichtspräparat (Fig. 60) überzeugen kann. Das junge Primordium 














322 Incrip Rote: 


weist ein sehr einheitliches Spitzenwachstum mit einer subepidermalen 
zweischneidigen Initialzelle auf. In Fig. 63 sind die einzelnen Segmente 
durch dickere UmriBlinien gekennzeichnet; auf der Ventralseite werden 
bereits perikline Zellteilungen sichtbar. Aus dem Ventralwulst entsteht 
schlieBlich durch Tätigkeit einer zweischneidigen epidermalen Initiale 
die Ligula. 

2. Araceen. Am schônsten ist die Tätigkeit des Ventralmeristems, 
wie schon im Querschnitt gezeigt werden konnte (s. Fig. 75), bei den 
Araceen zu verfolgen. Fig.74 gibt einen Längsschnitt aus dem Ventral- 
meristem eines jungen Blattes in seinen histologischen Einzelheiten 
wieder. Die Anordnung der Zellen in Querreihen ist unverkennbar. 
Ein Schema der Tätigkeit des Ventralmeristems ist in Fig. 61 dargestellt. 
Das Ventralmeristem baut sowohl den ,,unifazialen* 
Stiel wie Ligula und Schildauswuchs bei peltaten 
Blättern auf. (Die Begrenzung des V.M.! ist durch 
eine gestrichelte Linie angedeutet.) 


* 





c) Monocotylenblätter mit ‚„unifazialen‘‘ Spreiten 
und Vorläuferspitzen. 
Erste Gruppe nicht homologer Typen. Ein Beispiel 
Zu Dun et für monopodiale Rundblätter ist Juncus lamprocarpus. 
150mal. Die Rundspreiten der Monocotylen wurden bisher von 
mir als bifazial dargestellt. Dies kann sowohl mit 
Hilfe der Ontogenese als auch an der Blattfolge bewiesen werden. Ein 
gutes Beispiel hierfür liefert Juncus. Nach Untersuchungen von ADAM- 
son (1925) und LAURENT soll das erste bifaziale Primärblatt bei allen 
Spezies abgeflacht sein. Es ist daher wahrscheinlich, daB das flache 
bifaziale Blatt den urspriinglichen Typ darstellt. Auch an Primordien 
der Folgeblätter sind die Primordialstränge in Hufeisenform angeordnet; 
erst durch nachträglichen Zuwachs werden die ventralen Bündel gebildet. 
Juncus lamprocarpus. Durch histologische Querschnittsbilder konnte 
zunächst die Annahme bestätigt werden, daB es sich bei dem Rund- 
werden der zuerst etwas abgeflachten Spreite um ein Ventralmeristem 
handelt. Deutlich war die Anordnung der Zellen in Reihen auf der 
Ventralseite. Das Ventralmeristem konnte auch an medianen Längs- 
schnitten festgestellt werden. Durch seine Tätigkeit bildet sich ein 
Wulst auf der Ventralseite, der nun den Raum über dem V.P. ausfüllt. 
Triglochin maritima. Auch hier ist wiederum auf die vertikale 
Wachstumsrichtung der jüngsten Primordien zu achten. In B, ist 
bereits die Tätigkeit des V.M. gut zu beobachten (Fig. 64); man sieht, 
wie der Ventralwulst durch reihenweise Zellteilung gebildet wird. 


ı V.M. wird fernerhin ständig die Abkürzung für Ventralmeristem sein. 
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Zuletzt sei noch als weiterer Vertreter dieser Gruppe Eriophorum 
Scheuchzerianum genannt. In sehr jungen Primordialstadien ist bereits 
das Ventralmeristem zu erkennen. Das Spitzenwachstum dieser Blätter 
geht mit Hilfe einer subepidermalen Initialzelle vom Pelargonium-Typ, 
die sich nach dem Dreizellrhythmus teilt, vor sich. 


Eine Analogie zu dieser Entwicklungsweise bilden die sympodialen 
Rundblätter, wie Allium cepa. 





Abb. 15. Fig. 64 Triglochin maritima. Fig. 65 Hedychium. Fig. 66 Acorus calumus. 
Fig. 67 Piper betle, 120mal. Die übrigen Figuren 150mal. 


Bei Allium cepa war schon gelegentlich der Präparation die Hypo- 
nastie der jiingsten Primordien aufgefallen. Die Wachstumsrichtung 
verläuft nämlich parallel zur Oberfläche der Achsenspitze und resul- 
tiert aus einem verstärkten Wachstum der Rückenseite, während die 
Bauchseite etwas im Wachstum zurückbleibt. Während nun die ur- 
sprüngliche Wachstumsspitze in ihrer Entwicklung etwas stehen bleibt, 
bildet sich auf der Dorsalseite des Primordiums ein zweites meristema- 
tisches Wachstumszentrum heraus, das die erste Wachstumsspitze ab- 
löst und das ‚unifaziale‘‘ Oberblatt aufbaut (Fig. 70). Während die 
primäre Spitze, die somit hier die Scheide bildet, mit Hilfe einer zwei- 
schneidigen subepidermalen Initialzelle wächst, entsteht die sekundäre 
Blattspitze durch Periklinal-Antiklinalteilungen in der subepidermalen 
Schicht der Dorsalseite. Hat das Blatt eine gewisse Größe erreicht, so 
nimmt die Initialzelle der Scheide wiederum ihr Wachstum auf und 
bildet die sog. ,,Ligula‘‘, die so lange mehrschichtig ist, als sie von der 
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subepidermalen Scheitelzelle aufgebaut wird; diese wird jedoch später 
durch eine einschneidige subepidermale und schlieBlich durch eine zwei- 
schneidige epidermale Scheitelzelle ersetzt. 

Allium Porrum. Das Primordium von Allium Porrum stimmt in 
seinen ersten Stadien vollkommen mit dem von A. cepa überein. Ein 
Übersichtspräparat zeigt schon, wie die wachsende Spitze über den 
V.P. gekrümmt ist (Fig. 76). Auch hier wächst das Primordium mit 
einer Reihe zweischneidiger sub- 
epidermaler Initialzellen, die auch 
längere Zeit hindurch tätig bleiben 
(Fig. 71). Ein subepidermaler Zell- 
komplex auf dem Rücken des Pri- 
mordiums, nahe der Spitze gelegen, 
beginnt sich nun zu teilen und baut 
die Vorläuferspitze auf (Fig. 68). 
Bei A. Porrum jedoch steht das 
KH Wachstum der sekundären Spitze 
y bald still und das Längenwachstum 
wird nun in der Hauptsache durch 
ein interkalares Meristem an der 
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durch, daß in der subepidermalen 
Schicht vermehrte Zellteilungen auf- 
Abb. 16. Fig. 68 Allium Porrum, 90 mal. treten, die dann auch auf die Epi- 
Fig. 69 Iris, 120 mal. S, Primäre Spitze, ar Bs 
S, Sekundäre Spitze. dermis übergreifen. Aus dem sub- 
epidermalen Zellkomplex schneidet 
sich eine zweischneidige Initialzelle heraus, die der Ligula durch Segmen- 
tierung den Ursprung gibt. Später wird auch sie durch eine epidermale 
Initiale ersetzt. Derjenige Blattabschnitt, der bei A. Porrum zur flachen 
Spreite nebst Scheide wird, und also eine normale Entwicklung nimmt, 
wie wir sie bei Monocotylenblättern bereits kennenlernen konnten, 
entwickelt bei A.cepa nur die Scheide. Die Blätter von A.cepa und 
A. Porrum stellen demnach nicht homologe Gebilde dar. Auch die Ligular- 
bildungen sind nicht homolog, indem die Ligula von cepa die Fort- 
setzung der primären Primordialspitze darstellt, während die ,,Ligula‘‘ 
bei Porrum eine uns schon bekannte Entwicklung nimmt, da sie das 
Kapuzenblatt in ein Ober- und Unterblatt zerlegt und somit der Di- 
cotylen-Medianstipel homolog ist. Homolog dagegen ist die Spreite 
von cepa der Vorläuferspitze von Porrum, was im übrigen sehr auf- 
fällig aus der Blattfolge hervorgeht. Cotyledo und Primiirblatt von 
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A.cepa und Porrum sind vüllig gleich gestaltet und haben bei beiden 
massive ,,unifaziale“‘ Spreiten, die wie die entsprechenden massiven 
Organe der ausgewachsenen Blätter durch Übergipfelung — wie wir 
den Vorgang der Bildung eines zweiten V.P.s am Blatt nennen wollen — 
zustande kommen. Erst bei den Folgeblättern von Porrum streckt sich 
die Öffnung des Primordiums in die Länge, und an der Basis des Spaltes 
im Innern der Kapuze tritt als erste Anlage der Ligula ein kleiner Wulst 
auf (Fig. 48). Erst später verschieben sich die Proportionen bei A. Por- 
rum zugunsten des abgeflachten Teiles des Blattes. Ähnlich verhält 
es sich bei der Blattfolge von Hyacinthus provincialis, Bellevalia und 
Allium globosum; daß es sich auch bei diesen um eine Übergipfelung 
handelt, ist sehr wahr- 
scheinlich. So bildet uns 
die Natur sukzessive vor, 
was wir bereits durch ver- 
gleichende Betrachtungs- 
weise erschließen konnten. 
Es handelt sich also bei 
der Spreite von Allium cepa 
und der Vorläuferspitze von 
Allium Porrum nicht um Abb. 17. Fig. 70 Allium cepa, 120 mal. 
2 Allium Porrum, 180 mal. 
ein Zusammenlaufen der 
Blattränder, wodurch die runden Organe entstehen, sondern um einen 
sekundären dorsalen Auswuchs, eine von mir so benannte ,,Uber- 
gipfelung‘ “er primären Blattspitze. In diesem dorsalen Auswuchs 
haben wir ein bifaziales Organ vor uns. Ein Querschnitt durch die 
Spreite eines jungen Blattes von A.cepa zeigt deutlich Umrisse, wie sie 
einem bifazialen Organ zukommen; das Blatt ist in die Breite viel 
stärker entwickelt als in die Dicke, und die Oberseite ist kenntlich durch 
eine deutliche Abplattung der Ventralseite. In diesem Stadium sind 
die Leitbündel auch im offenen Bogen angeordnet. Sehr frühzeitig 
bilden sich aber auf der Ventralseite Leitbündelprimanen, die aus der 
Tätigkeit eines Ventralmeristems hervorgehen (Fig. 73); auch hier ist 
wieder die Zellanordnung in Reihen sichtbar. Die eigentliche Ab- 
rundung der Spreite resultiert aber erst aus schizogenen Vorgängen im 
Mark, da die Zellen im Innern auseinander weichen und große Lakunen 
und schließlich einen einheitlichen Hohlraum in der Mitte freilassen. Mit 
TROLL müssen wir aber ein Organ, dessen Leitbündelbogen erst sekundär 
durch die Tätigkeit eines Ventralmeristems zum Bündelkreis geschlossen 
wird, als bifazial bezeichnen. TRoLL spricht beispielsweise auch von einer 
,,pseudounifazialen“ Blattstielstruktur bei Aesculus, obwohl Ae. Hippo- 
castanum im ausgewachsenen Zustand einen geschlossenen Bündelkreis 
im Stiel besitzt: „Der ihn scheinbar schließende Strangkomplex ist 
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supplementärer Natur und stellt ein Produkt des das Dickenwachstum 
des Stieles besorgenden Ventralmeristems dar‘ (1939, S. 1199). Bei 
Allium stipitatum, das dieselbe Entwicklung wie cepa durchmacht, ist 
auch auffallend, daB die ventralen inversen Bündel sehr rudimentär 
ausgebildet sind. 

Ein weiteres Beispiel fiir Rundspreiten aus der Familie der Liliacen 
ist nach ARBER (1920) Laxmannia grandiflora; das Blatt ist ebenfalls 
mit einer Ligula versehen, und es ist wahrscheinlich, daB es auf dieselbe 
Art und Weise zustande kommt wie das von A. cepa. Unterschiedlich 
ist nur die Leitbündelanordnung in der Rundspreite von Laxmannia, 
die hier nämlich keinen Biindelring, sondern einen offenen Bogen ohne 
inverse Biindel aufweist. (Eine Abbildung des Spreitenquerschnittes 
findet sich bei ARBER 1920.) DaB noch viele andere von mir daraufhin 
untersuchte Allium-Arten, wie z.B. A. schoenoprasum, A. fistulosum, 
auch A. flavum, A. ascalonicum und A. stipitatum, dieselbe Entwicklung 
wie A. cepa erfahren, bedarf kaum des Hinweises. Mit der Bifazialität 
des Oberblattes dieser Rundspreiten stimmt ferner auch die Leitbiindel- 
verteilung in den Primärblättern überein. Die Rundspitzen der Primär- 
blätter von A. Porrum z. B., wenn sie auch sekundär abgeflacht werden. 
haben nämlich eine durchaus bifaziale Leitbiindelverteilung, indem die 
Bündel jeweils im offenen Bogen angeordnet sind. Für andere Rund- 
spreiten von Primärblättern und Cotyledonen entnehmen wir ähnliches 
aus der Arbeit von SCHLICKUM (1896); angeführt seien hier nur die 
Cotyledonen von Allium cepa selbst, A. fistulosum, Triglochin und 
Tigridia (letztere allerdings mit einem Schwertblatt), die alle nur ein 
einziges Leitbiindel in ihrem sog. „unifazialen‘‘ Oberblatt besitzen. 

Eine ähnliche Homologisierung von Spreite und Vorläuferspitze 
wie bei A. Porrum und cepa ist auch bei Sanseviera ceylanica und 
S. cylindrica möglich. Die Primordien von $. ceylanica und S. cylindrica 
sind wiederum — wie die von Allium Porrum und cepa — vüllig gleich- 
gestaltet, nur in der Verteilung der weiteren Wachstumszonen unter- 
scheiden sie sich und verhalten sich hierin zueinander wie Porrum zu 
cepa. Interessant ist, daB auch die Niederblätter der beiden Arten 
gleichgestaltet sind, und zwar nicht wie bei Allium in der Hauptsache 
dem iibergipfelnden, sondern — wie im Falle von Jris — dem scheidigen 
Teile der S. cylindrica entsprechen, also einfache Kapuzenblatter mit 
einer übergipfelnden Vorläuferspitze darstellen. 

Weitere Beispiele für analoge Entstehung von Vorläuferspitzen 
seien im folgenden angeführt: Einwandfrei konnte eine Übergipfelung 
durch Mikrotomschnittpräparate noch festgestellt werden bei Yucca. 
Vermutet kann sie werden bei fast allen Liliaceen mit runden Vorläufer- 
spitzen, deren Primordien deutliche Hyponastie über den V.P. auf- 
weisen, wie z.B. Doryanthes Palmeri, Cordyline congesta, Crinum und 
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andere mehr, bei denen ich dies ebenfalls aus präparativen Befunden 
schlieBe. DaB es auch zur massiven, durch Übergipfelung entstandenen 
Vorläuferspitze Analoga gibt, deren runde Gestalt davon herrührt, daB 
die primäre Spitze lediglich durch die Tätigkeit eines Ventralmeristems 
an Dicke zugenommen hat, ist durchaus zu erwarten; so möchte ich 
dies beispielsweise für viele Araceen annehmen. Calla etwa hat eine 
lange runde Vorläuferspitze, die nicht durch Übergipfelung entstanden 
ist, ebenso Hedychium, was im vorigen schon aus den Schnittpräparaten 
zu entnehmen war. Als Beispiel für Massivwerden der Vorläuferspitze 
lediglich durch ein Ventralmeristem sei noch das Vorblatt von Hedychium 
genannt (Fig. 65). Das Primordium wächst an der Spitze mit einer 
subepidermalen zweischneidigen Initialzelle, während der nasenartige 
Wulst sein Entstehen einem Ventral- 
meristem verdankt, das durch die auf- 
fallende Reihenanordnung der Zellen 
kenntlich ist. 

Zweite Gruppe nicht homologer Typen. ' 
Eine ähnliche Gruppe nicht identischer  AbP-:18- Fie.72 Iris pumila, 
Typen läßt sich wie bei den Rundspreiten 
auch von den Schwertblättern aufstellen. An den Anfang dieser Gruppe 
sei Acorus calamus gestellt. Ein junges Blatt von Acorus gibt Fig. 50 
wieder. Wir würden die Ähnlichkeit mit dem Triglochin- oder Caltha-Typ 
sofort erkennen, wenn wir uns das Blatt statt in der Mediane, etwas 
transversal abgeflacht dächten. Gleichzeitig ergibt sich scheinbare Über- 
einstimmung im Aussehen mit einem gleichalten Allium-cepa-Blatt. Also 
müssen wir auch hier die Histogenese entscheiden lassen, zu welcher 
von beiden Typengruppen wir Acorus zu stellen haben. Schon ein 
Übersichtsbild eines medianen Längsschnittes (Fig. 77) macht die 
Wachstumsrichtung des Primordiums (mit Pfeil bezeichnet) deutlich. 
Von einer Akrovergenz, einem Neigen des Blattes über den V.P., ist 
jedenfalls in B, nichts zu bemerken. Das Spitzenwachstum schreitet 
hier durch die Tätigkeit einer subepidermalen Initialzelle vom Peri- 
Antiklinal-Typus fort, während sich der Wulst durch starke Zell- 
teilungen in der Subepidermis auf der Ventralseite bildet. In der Haupt- 
sache ist an der Wulstbildung nur die erste subepidermale Schicht 
beteiligt, aus der das Ventralmeristem entsteht, wie bei den meisten 
Auswüchsen dieser Art, seien sie nun dorsale oder ventrale Bildungen 
(Fig. 66). Die Entwicklung von Acorus wäre demnach homolog zu 
setzen derjenigen von Juncus, Triglochin und Eriophorum unter den 
Monocotylen. 

Iris. Wie GoEBEL (1885) bereits vermutet hat, ist die primäre 
Blattspitze bei Jris am Scheidenrande zu suchen, wahrend die Spreiten- 
spitze aus einem sekundären Vegetationspunkt hervorgeht. Fig. 78 zeigt 
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einen medianen Längsschnitt durch eine Knospe von /ris. Die Wachs- 
tumsrichtung der Blatter ist durch Pfeile gekennzeichnet. Die Primor- 
dialspitze ist über den V.P. gekriimmt und wächst mit Hilfe einer 
zweischneidigen subepidermalen Scheitelzelle, die auf Fig. 72 bereits 
einige Segmente abgegeben hat. Durch Teilungen in der ersten und 
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Abb. 19. Fig. 73 Querschnitt durch die Spreite von Allium cepa. Fig. 74 medianer 

Längsschnitt durch die mittlere Zone einer älteren Blattanlage von Hedychium, das 

Ventralmeristem zeigend. Fig. 75 Querschnitt durch die spätere Stielzone von Calla, 

Ventralmeristem durch Bildung von Zellreihen kenntlich. OS Morphologische Oberseite. 
80 mal. 


zweiten subepidermalen Zellschicht auf der Riickenseite bereitet sich 
der Auswuchs, das kiinftige Oberblatt, vor. Ein noch ilteres Primor- 
dium ist auf Fig. 69 abgebildet; obwohl die Initialzelle der primären 
Blattspitze bereits aufgelöst ist, ist durch die gekrümmte, nahezu 
horizontale Richtung der Zellreihen der primäre Wachstumsverlauf gut 
zu erkennen; die zweite Spitze ist durch die Bildung von Zellreihen, 
die auf den ersteren senkrecht stehen, entstanden. Außer /ris wurden 
von mir auch noch andere Gattungen der Iridaceen, wie Freesia, 
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Gladiolus, Moraea daraufhin mit dem gleichen Ergebnis untersucht. 
Unter den Liliaceen gibt es noch ein weiteres Beispiel fiir iibergipfelte 
Schwertspreiten, nämlich Tofieldia calyculata. Die histologischen Bilder 
gleichen ganz denen von Iris. 

Wir diirfen dabei nun nicht vergessen, daB es bei den Iridaceen auch 
nicht schwertförmig ausgebildete Flachblätter gibt, z.B. das von 
Roscea purpurea, das sogar mit einer ,,Ligula‘‘ ausgestattet ist, wobei 
man die Ligula derjenigen von Allium Porrum homolog setzen darf. 
Alle diese Flachblätter wären also dem scheidigen Teile der Schwert- 
blätter homolog, während ihre Vorläuferspitzen den Spreiten der 
Schwertblätter morphologisch gleichwertig wären. GOEBEL (1928 bis 





Abb. 20. Fig. 76 Allium Porrum, 20mal. Fig. 77 Acorus calamus, 34mal. Fig. 78 
Iris pumila, 20 mal. 


1933) gibt ferner für die Niederblätter der Iridaceen an, daß der Haupt- 
teil der Blätter — homolog den Verhältnissen der flachspreitigen Iri- 
daceen-Blätter — flach und nur mit einer kleinen Vorläuferspitze aus- 
gerüstet ist. Wir können uns demnach denken, daß es sich bei den ,,iiber- 
gipfelten“ Schwert- und Rundblättern um abgeleitete Formen handelt, 
zu welcher Annahme ich sehr geneigt bin. 

Hemerocallis. Auch hierzu fand sich eine homologe Entwicklungs- 
weise unter den Vorläuferspitzen, nämlich bei Hemerocallis. Hier ent- 
steht die Vorläuferspitze ebenfalls durch „‚Übergipfelung‘‘ der primären 
Spitze. Auf eine eingehendere Schilderung im folgenden sei deshalb 
verzichtet, weil die Entwicklungsgeschichte des Primordiums dieselbe 
ist wie bei Jris, nur daB sich im weiteren Verlauf der Blatt-Teil zur flachen 
Spreite nebst Scheide entwickelt, der bei Iris wie bei Allium cepa zur 
Scheide wird. 


d) Weitere Monocotylen-Primordien mit Ventralmeristem. 
EicHLer (1885) vermutete bei den Palmen eine Art von Uber- 
gipfelung, indem er mit Rücksicht auf Scheide nebst Ligula der Fächer- 
palmen von einer primären Bildung sprach, während die Spreite eine 
sekundäre Bildung darstellen sollte. Um dieses Problem zu klären, 
fertigte ich auch noch mediane Längsschnitte durch Palmenblätter an 
(Rhapis, Trachycarpos und Chamaerops), mit dem eindeutigen Ergebnis. 
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daB hier keine Ubergipfelung vorliegt; der Wulst an der Grenze von 
Ober- und Unterblatt bildet sich auch hier mit Hilfe eines Ventral- 
meristems, aus dem dann die ,,Ligula‘‘ hervorgeht. Da auch hier die 
„Ligula‘“ als stipulare Bildung aufgefaßt werden muß, geht in diesem 
Falle der sog. Blattstiel der Fächerpalmen aus dem Unterblatt hervor: 
er ist nämlich identisch mit der Mittelrippe der Blattscheide. Präparativ 
ist dies leicht festzustellen, da man sukzessive verfolgen kann, wie das 
Scheidengewebe mit Ausnahme der Mittelrippe bei älteren Blättern 
abfault und zuletzt auch die stabilen Fasern von der Rhachis abreiBen : 
die Vorgänge wurden schon von Domin (1911) eingehend geschildert. 
Eine Ausnahme scheint die Ochrea von Korthalsia (vgl. TroLL 1939. 
S. 1673) zu bilden, bei der der Blattgrund vollkommen erhalten bleibt. 

Auch rudimentierte „Ligulae‘‘ können durch ein Ventralmeristem 
zustande kommen. Nach den präparativen Untersuchungen wurde bei 
Allium Moly und A. victoriale eine rudimentäre ,,Ligula‘‘ vermutet, die 
sich dort in Form eines Wulstes darstellt. DaB auch dieser Wulst 
durch ein Ventralmeristem entsteht, kann aus der reihenweisen An- 
ordnung der Zellen auf der Ventralseite des Primordium entnommen 
werden. 


Besprechung der Ergebnisse und Schlußbetrachtung. 


Den Ergebnissen dieser Arbeit können wir bezüglich der Gesetz- 
mäßigkeiten des Blattwachstums entnehmen, daß das Blatt im Primor- 
dialzustand befähigt ist, außer dem apikalen, gemeinhin bekannten 
Vegetationspunkt (V,) auch noch einen ventralen (V,) bzw. einen 
dorsalen (V,) hervorzubringen. (Hierzu das Schema der Fig. 79.) Die 
beiden letztgenannten Vegetationspunkte gehen in der Hauptsache aus 
der ersten subepidermalen Zellschicht hervor, wobei vor allem die Tat- 
sache von Wichtigkeit ist, daß sie schon an den jüngsten Stadien des 
Primordiums auftreten. Für das Emporwachsen eines dorsalen Vege- 
tationspunktes prägten wir den Ausdruck „Übergipfelung‘“. Dieser 
dorsale Auswuchs kann entweder eine sog. ,,unifaziale““ massive Vor- 
läuferspitze bei geringem Längenwachstum oder ein ,,unifaziales‘‘ Ober- 
blatt hervorbringen. Dabei kann die Bezeichnung ‚‚unifazial‘“ höchstens 
in dem Sinne gebraucht werden, als durch die frühe Tätigkeit eines 
Ventralmeristems an jüngeren oder etwas fortgeschritteneren Stadien 
keine Unterscheidung in Ober- und Unterseite des betreffenden Blatt- 
Teiles mehr möglich ist. Es handelt sich also lediglich um Blattabschnitte. 
an denen keine Primordialränder mehr sichtbar sind. Aus dem primären 
apikalen Vegetationspunkt kann sich dagegen im letztgenannten Falle 
einer Übergipfelung unter Umständen eine Ligula entwickeln, wenn der 
gesamte ursprüngliche Primordialrand gemeinsam hochwächst. Man 
muß sich das Wachstum der Ligula so vorstellen, daß rings um den 
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Primordialrand eine Vielzahl von zweischneidigen Initialzellen neben- 
einander tätig ist, die das einheitliche Emporwachsen der Ligula 
ermôglichen. Diese Ligula stellt demnach etwas ganz anderes dar als 
die Medianstipel (wozu wir auch — aus den oben angeführten Griinden — 
die bisher so benannten ,,Ligularbildungen“ der Monocotylen rechnen, 
die ebenfalls durch Bildung eines ventralen Vegetationspunktes ent- 
stehen). Die Scheide solcher komplexer, eventuell noch ligulierter 
Blätter, wie wir sie nannten, ist demnach einem monopodialen Gesamt- 
primordium, aus Ober- und Unterblatt bestehend, homolog. Die ,,iiber- 
gipfelnde“‘ Spreite bzw. Vorläuferspitze dagegen stellt eine Neubildung 
dar und kann keinem der bisher bekannten Teile des Blattes homolog 
gesetzt werden. Wenn wir also von Scheide und Spreite bei diesen 
sympodialen Blättern sprechen, müssen wir uns immer dessen bewußt 
sein, daß sie mit den sonst so benannten Blattabschnitten nicht identisch 
sind. Aus diesem Grunde betrachte ich auch die komplexen Blätter 
als phylogenetisch abgeleitete Formen; wir können deshalb diese höher 
differenzierte Blattform als einen Fortschritt in der Blattentwicklung 
überhaupt bezeichnen. Auch an der Abrundung dieser dorsalen Aus- 
wüchse ist ein Ventralmeristem beteiligt. Ein massives (sog. ,,uni- 
faziales‘‘) Rund- oder Schwertblatt kann aber auch noch auf eine gänz- 
lich verschiedene Art und Weise zustande kommen, indem sich das 
Oberblatt bzw. die Blattspitze lediglich durch die Tätigkeit eines 
ventralen Vegetationspunktes abrundet. Theoretisch können wir uns 
nun auch vorstellen (vgl. hierzu Schema 79), daß ein Blatt außer dem 
apikalen sowohl ein ventrales wie dorsales Wachstumszentrum besitzt und 
so die Potenzen zur Bildung von drei Vegetationspunkten in sich trägt. 

Ob nun aus dem Primordium ein Blatt mit runder Vorläuferspitze 
oder Rundspreite gebildet wird, hängt ganz von der späteren Wachstums- 
verteilung im Blatt ab (Fig. 80). Ist nur ein basal-interkalares Meristem 
(M,) tätig, so entsteht natürlich nur ein Flachblatt mit einer massiven 
Vorläuferspitze; schiebt sich dagegen außerdem eine zweite Wachstums- 
zone (M,) oberhalb des ventralen Vegetationspunktes ein, so kann sich 
ein massives Oberblatt bilden, soferne sich das Ventralmeristem auch 
auf diese zweite Wachstumszone erstreckt. Bleibt indessen, als dritte 
Alternative, der ventrale Vegetationspunkt nur als Querwulst erhalten, 
und setzt dieser das Wachstum mit Hilfe einer Initialreihe fort, so 
entwickelt sich eine Medianstipel. Diese drei gegebenen Fälle können 
nun beliebig abgewandelt und kombiniert werden, so daß wir beispiels- 
weise ein Rundblatt mit einer Medianstipel erhalten. Dabei darf man 
nicht vergessen, daß die Medianstipel nicht in allen Fällen mit einem 
deutlich ausgeprägten Ventralmeristem in Zusammenhang gebracht 
werden muß. Ich denke hier z.B. an die Medianstipel des Drosera- 
Typs, die ich als sekundärer Natur bezeichnen möchte und für die 
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phylogenetisch älteste Form halte, da die Medianstipelbildung zunächst 

von seitlichen Nebenblättern ausgeht, oder an die Medianstipel von 

Allium Porrum und die der Gramineen. Im allgemeinen sind also mediane 

Stipularbildungen mit dem ventralen Vegetationspunkt in Zusammen- 

hang zu bringen bzw. mit einer erst viel später auftretenden sekundären 
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Abb. 21. Fig. 79 Schema der möglichen Wachstumsrichtungen im Blattprimordium 
und ihre eventuellen Kombinationen. V,, V;, V, die drei Vegetationspunkte. Richtung 
des Blattwachstums durch Pfeile angedeutet. Fig. 80 Schema des Längenwachstums 
von Blattprimordien mit ventralem Vegetationspunkt: die zwei Möglichkeiten der 
Einschiebung interkalarer Meristeme (M,, M.). Fig. 81 Schema der möglichen Gliederung 
eines Blattprimordiums in Ober- und Unterblatt (Unterblatt jeweils schraffiert): 
a Amaryllidaceen-, b Araceen-, c Allium-cepa- und Iridaceen-Blatt-Typ (mit sekundärer 

Spitze S,). 


Wulstbildung; in besonderen Fällen dagegen haben wir es mit ‚echten 
Ligulae“ (in dem von mir geprägten Sinne) zu tun, welche die scheidige 
Fortsetzung des primären apikalen Vegetationspunktes (V,) darstellen. 
Da die Unifazialitätstheorie für die Erklärung des Zustandekommens 
von medianer Stipula und ,,Ligula‘ (im bisher gebrauchten Sinne) 
widerlegt wurde und sich daher für uns nicht mehr als brauchbar 
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erwiesen hat, kann uns nichts mehr daran hindern, Stipular- und bisher 
so benannte ,,Ligularbildungen“ zu homologisieren und, da beide Pro- 
dukte des Unterblattes darstellen, können wir in jedem Falle den 
geläufigeren Ausdruck Medianstipel gebrauchen, um zu betonen, daß 
es sich hier um zwei einheitliche, homologe Bildungen handelt. Auch 
für die Entstehung der Schildblätter konnten wir feststellen, daß sie 
aus bifazialen Blattanlagen hervorgehen und für ihr Zustandekommen 
nicht einmal immer eine kreisförmige Leitbündelverteilung im Stiel 
notwendig ist; als Beispiel hierfür lernten wir unter Dicotylen Drosera, 
Victoria, Peperomia kennen, von Monocotylen außerdem sämtliche 
peltate Blätter des Araceen-Typs. Das (seitlich an der Achse inserierte) 
Primordium, von dem wir auszugehen haben, ist naturgemäß unter 
allen Umständen bifazial. Entwickeln sich dabei Blatt-Ober- und -Unter- 
seite gleichmäßig, so ergibt sich ein eindeutig bifazialer Querschnitt; 
bleibt dagegen die Oberseite im Primordialzustand stehen, und erfährt 
nur die morphologische Unterseite ein ausgedehnteres Breitenwachstum, 
so kommen ,,subunifaziale“‘ und durch weitere Abrundung mit Hilfe 
eines Ventralmeristems sog. ,,unifaziale‘‘ Strukturen zustande. Das 
Dickenwachstum, an dem sich in der Hauptsache das Ventralmeristem 
beteiligt, ist dafiir jedenfalls Voraussetzung. 

Die Gliederung des Monocotylenblattes, die variabler ist als die des 
Dicotylenblattes, kann durch ein einfaches Schema (Fig. 81) veranschau- 
licht werden: im ersten Falle a) entwickelt sich zum Unterblatt nur der 
basale (schraffierte) Teil des Monocotylenblattes, bei geschlossener 
Scheide bis zur Offnung des Kapuzenblattes. Zu dieser Entwicklungsart 
rechne ich beispielsweise die Blätter des einfachen Kapuzentyps, des 
Amaryllidaceen- und Gramineen-Typs. Im zweiten Falle b) erfährt das 
Kapuzenblatt, wie bei den Araceen, etwa in der Mitte seine Trennung 
in Ober- und Unterblatt, also ein rein quantitativer Unterschied zum 
vorigen und nur ein Übergang zum letzten und seltensten Falle c), wobei 
sich das gesamte Kapuzenblatt zur Scheide entwickelt, während ein 
dorsaler Vegetationspunkt das Oberblatt aufbaut; das Kapuzen- 
primordium wird also ohne jede weitere Differenzierung zur sog. Scheide 
entwickelt, wie dies bei Alliumcepa etwa und allen anderen über- 
gipfelten Blättern mit Rund- oder Schwertspreiten der Fall ist. Ab- 
schließend müssen wir also festhalten, daß einerseits Bildungen, die sich 
im ausgewachsenen Stadium zu gleichen scheinen, nicht identisch sind, 
während äußerlich recht verschiedene Bildungen durchaus gleicher 
Herkunft sein können. 


Zusammenfassung. 
1. Die nach Trorıs Anschauung zu erwartende kreisförmige Leit- 
bündelverteilung im Stiel medianstipulierter Blätter konnte nur bei 
23* 
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einigen wenigen Beispielen (Victoria, Melianthus, Menyanthes) gefunden 
werden, während die meisten daraufhin untersuchten Blatter eine Leit- 
biindelanordnung im offenen Bogen besitzen. Andere medianstipulierte 
Blatter mit zerstreuter Biindelanordnung im Stiel wiesen aber prägnante 
Stielränder auf, die sich direkt in die Spreitenränder fortsetzen. 

2. Medianstipel und ,,Ligula‘‘ (der Autoren) können in fast allen 
Fällen einander gleich gesetzt werden und sind daher einheitlich mit dem 
Ausdruck ,,Medianstipel“ zu belegen. Die Medianstipel findet sich stets 
an der Grenze von Ober- und Unterblatt und entsteht, indem die Ränder 
des Unterblattes durch einen nach innen zu fortschreitenden Ventral- 
wulst nach vorhergegangener Lateralstipelbildung oder durch einen 
einheitlichen Ventralwulst sehr früh miteinander verbunden werden. 
Die letztere Entwicklungsart ist bei den meisten Dicotylen und allen 
Monocotylen verwirklicht. 

3. Auf Grund besonderer Baueigentümlichkeiten wurden die Primor- 
dien medianstipulierter Dicotylenblätter in bestimmte Entwicklungs- 
typen eingereiht: Von dem Drosera-Typ (1), bei dem sich an dem ein- 
fachen bifazialen Primordium die Medianstipel durch Verschmelzung 
von vornherein getrennter Nebenblattanlagen entwickelt, kann man 
einen Polygonaceen-Typ (2) unterscheiden, indem sich hier an dem deut- 
lich bifazialen, nur in Ober- und Unterblatt gegliederten Primordium 
ein einheitlicher Transversalwulst als erste Anlage der Medianstipel 
bildet. Bei dem Piperaceen-Typ (3) ist an dem kapuzenartig gestalteten 
Primordium dagegen ein gut ausgebildetes Ventralmeristem tätig, das 
die Wulstbildung hervorbringt, während beim Caltha-Typ (4) das 
Ventralmeristem schon früh am Primordium auftritt, so daß an ihm 
Primordialränder nicht mehr zu verfolgen sind. 

4. Die sog. „unifazialen‘“ Strukturen gehen mit Hilfe eines Ventral- 
meristems aus Primordien hervor, die in ihrer Gesamtheit ven vornherein 
bifazial entwickelt sind, und werden entweder schon sehr früh am Blatt 
sichtbar (Caltha- und Triglochin-Typ) oder erst später und dann in 
ihrer Entstehung deutlich verfolgbar (Piperaceen-, Araceen-Typ u. a.). 

5. Dasselbe Ventralmeristem ist auch maßgebend für die Entstehung 
von Schildblättern. Dabei stellt der Schildauswuchs einen ‚‚Antipoden“ 
zur Medianstipel dar. Während sich am oberen Ende des Unterblattes 
proleptisch ein Transversalwulst als Anlage der Medianstipel bildet, 
wird durch das gleiche Ventralmeristem an der Basis des Oberblattes 
der Schildauswuchs hervorgerufen, der sich allerdings erst viel später 
am Blatte (metaleptisch) entwickelt. 

6. Auch die Monocotylenblätter wurden in ähnlicher Weise wie die 
der Dicotylen in verschiedene Blatt-Typen eingeteilt; dabei ergab sich 
eine Reihenfolge von einfachsten Formen bis zu den höchstentwickelten 
Typen, wie folgt: In den einfachsten Fällen (Amaryllidaceen-, Liliaceen-, 
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Gramineen-, Potamogeton-Typ) handelt es sich um ein deutlich bifaziales 
Primordium von meist kapuzenförmiger Gestalt ohne Ventralmeristem. 
In komplizierteren Fällen erfährt das bifaziale Primordium nach seiner 
Gliederung in Ober- und Unterblatt schon frühzeitig ein beträchtliches 
Dickenwachstum mit Hilfe eines Ventralmeristems, wodurch es in der 
Lage ist, sowohl Medianstipel wie Schildblatt und einen sog. ,,uni- 
fazialen‘‘ Blattstiel sowie eine ,,unifaziale“ Vorläuferspitze oder auch 
ein gesamtes zylindrisches oder schwertförmiges Oberblatt auszubilden ; 
dabei handelt es sich also um ‚‚monopodiate“ Blätter (Araceen-, Tri- 
glochin-Typ). Den seltensten und interessantesten (wahrscheinlich 
phylogenetisch jüngsten) Typ stellt aber das ‚übergipfelte‘‘ Blatt dar 
(Allium-cepa-Typ). Bei ihm entwickelt sich das gesamte Primordium, 
das sonst Ober- und Unterblatt hervorbringt, zur Blattscheide, während 
ein dorsaler Vegetationspunkt die runde oder schwertförmige Spreite, 
die somit eine Neubildung darstellt, aufbaut. Bei diesen „sympodial‘ 
gebauten Blättern kann sich aus dem primären apikalen Vegetations- 
punkt als dessen scheidige Verlängerung eine Ligula (in dem von mir 
geprägten Sinne) entwickeln. Schließlich kann sich auch noch bei 
monopodialen Blättern als dorsaler Auswuchs eine sog. ,, Vorläufer- 
spitze‘ bilden, die dann der Spreite der sympodialen Blätter homo- 
log wäre. 

7. Auch die dorsalen Auswüchse der komplexen, d.h. sympodial 
gebauten Blätter haben bifaziale Natur und runden sich erst nachträglich 
mit Hilfe eines Ventralmeristems ab, werden damit aber nicht ,,uni- 
fazial‘‘, obwohl die Leitbündelverteilung im erwachsenen Zustand dies 
vortäuscht. 

8. Die erste Anlage der Dicotylen- und Monocotylen-Medianstipel 
wächst im allgemeinen mit Hilfe einer Reihe nebeneinanderliegender 
subepidermaler zweischneidiger Initialen (bzw. solcher vom Periklinal- 
Antiklinal-Typus), die später von zwei- oder einschneidigen epidermalen 
Initialen abgelöst werden. 

9. Bei den übergipfelten, sympodialen Blattformen wächst die primäre 
Spitze mit einer Reihe nebeneinander liegender zweischneidiger sub- 
epidermaler Initialzellen; der dorsale Vegetationspunkt dagegen ent- 
steht aus einem subepidermalen Zellkomplex anderer Art. Die einzelnen 
aus den verschiedensten Familien bekannten Schwert- und Rundblätter 
der Monocotylen stellen demnach nur analoge Gebilde dar, indem sie 
sich dem äußeren Erscheinungsbilde nach gleichen, ihr Zustande- 
kommen aber zwei völlig verschiedenen Entwicklungsrichtungen ver- 
danken. 

Mein ganz besonderer Dank gilt meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. 


REINHARD ORTH, der die Anregung zu dieser Arbeit gab, für die stetige Hilfe 
bei meinen Untersuchungen. 
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Anmerkung. Infolge der ungiinstigen Zeitumstände konnte die im April 1945 
eingereichte Arbeit nicht früher verôffentlicht werden. Inzwischen sind zwei 
Arbeiten von Cu. THIELKE: „Beiträge zur Entwicklungsgeschichte und zur 
Physiologie panaschierter Blätter‘‘, Planta, Bd. 36, 2 (1948) und ,,Beitrage zur 
Entwicklungsgeschichte unifazialer Blatter‘, ebenda 154 (1948), erschienen, die 
sich unter anderem mit ähnlichen Fragen befassen wie die vorstehende Arbeit. 
Die Ergebnisse von THIELKE stimmen im wesentlichen mit den meinigen überein; 
es sei mir aber an dieser Stelle gestattet, auf einige abweichende Resultate hinzu- 
weisen, die sich in der Hauptsache bezüglich der Entwicklungsgeschichte von 
Allium Porrum und Acorus Calamus ergeben haben. Nach THIELKE (S. 159) 
wird bei Allium Porrum ein primärer Scheitel in seiner äußeren Form überhaupt 
nicht mehr angelegt; seine Lage läßt sich nur durch die Ligula bestimmen, die 
somit auf dieselbe Weise entstehen würde wie die von Allium cepa; die Spreite 
müßte dann auch der Spreite von Allium cepa entsprechen, die hier nur eine 
transversale Abflachung erfahren hätte, während die kielartige Spitze eine hinzu- 
kommende Komplikation tertiärer Natur bedeuten würde. Bei Acorus Calamus 
findet THIELKE dieselbe Entwicklungsweise wie bei Iris; auch hier entsteht nach 
THIELKE eine sekundäre Spitze, die die schwertförmige Spreite aufbaut. 

Da von THIELKE bereits eine Zusammenstellung aller wichtigeren Arbeiten, 
die sich mit dem vorstehenden Thema befassen, gegeben wurde, darf ergänzend 
auf die bei THIELKE zitierte Literatur verwiesen werden. 
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DIE GESETZMÄSSIGKEITEN DER ENDOGENEN 
TAGESRHYTHMIK. 


(Beobachtet an den Blattbewegungen von Phaseolus multiflorus.) 
Von 
Anna FLÜGEL. 
Mit 26 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. Dezember 1948.) 


A. Einleitung. 

Bekanntlich hat BÜNNING (1936, 1944 I u. II) die photoperiodisch 
bedingte Blütenbildung der Pflanzen in Beziehung zu der äußerlich 
an den Schlafbewegungen der Blätter erkennbaren endonomen Tages- 
rhythmik der Pflanzen gebracht. Er greift dazu auf seine eigenen 
Erfahrungen wie auch auf aus der Literatur bekannte Kurven des Ver- 
laufes der Schlafbewegungen der Blätter zurück. Die überwiegende 
Zahl der Schlafbewegungskurven in der Literatur ist aber unter anderen 
Gesichtspunkten als denen nach den Ursachen des Blühens zustande 
gekommen; zudem sind die Kurven an ganz verschiedenen Objekten 
gewonnen. Es schien daher eine lohnende Aufgabe, einmal an einer 
bestimmten Pflanzenart unter sonst gleichen Außenbedingungen eine 
möglichst große Zahl soleher Kurven unter verschiedenen photoperi- 
odischen Bedingungen aufzunehmen, um damit neue experimentelle 
Unterlagen sowohl für die Bünnınssche Theorie wie vor allem auch 
für den Verlauf der Gesetzmäßigkeiten der inneren Rhythmik zu 
schaffen. 


B. Experimenteller Teil. 


I. Methodik. 

Als Versuchsobjekt diente Phaseolus multiflorus. Die Pflanzen 
wurden einzeln in Töpfen mit Komposterde aufgezogen und standen 
bis zum Versuchsbeginn im Gewächshaus im Langtag. Wenn das 
Epikotyl deutlich sichtbar war, wurde es abgeschnitten, so daß also 
lediglich die beiden Primärblätter weiter wachsen konnten. Deren 
Bewegung wurde durch eine Hebeleinrichtung nach PFEFFERs Beispiel 
(1907) auf das berußte Papier einer rotierenden Trommel übertragen 
(eine Umdrehung in 7 Tagen). Acht solcher Trommeln standen zur 
Verfügung. Die Hebelübertragung wurde auf 1:1 reguliert, so daß die 
Kurvenamplituden also der Größe der Blattbewegungen entsprachen. 
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Der Hebel zeichnete die Blatibewegungen invers auf. Die aufsteigenden 
Kurvenäste sind daher identisch mit der Blattsenkung, der höchste 
Kurvenpunkt gibt die tiefste Blattsenkung — also das Nachtextrem — 
wieder, während die bei Tage verlaufende Blatthebung in der Kurve 
als Abstieg erscheint. Die Horizontallinie in den Diagrammen gibt die 
waagerechte Lage des Hebels an. 

Die Pflanzen standen gewöhnlich schon 2—3 Tage in den Versuchs- 
bedingungen, ehe mit der Registrierung der Blattbewegungen begonnen 
wurde, die dann durchschnittlich 7 und mehr Tage durchgeführt wurde. 

Als Lichtquelle dienten 4 Lampen zu 100 W, die etwa 1 m über den 
Pflanzen angebracht waren. Die Lichtintensität an den Primärblättern 
betrug in den meisten Fällen etwa 600—900 Lux. Um das Licht 
einigermaßen diffus zu machen, waren in etwa 1,50 m seitlichem Ab- 
stand von den Pflanzen ringsherum weiße Tücher aufgehängt, und der 
Boden war mit weißem Papier ausgelegt. 

Im ganzen wurden etwa 250 Pflanzen in den Versuch genommen 
und ungefähr 2000 Tagesdiagramme registriert. 


II. Versuchsergebnisse. 
1. Allgemeiner Kurvenverlauf. 
Zunächst sei ein Beispiel ausführlich besprochen. In Abb. 1 ist 
ein Stück eines Versuches wiedergegeben, bei dem die Pflanze 6 Stunden 
Belichtung und 18 Stunden Dunkelheit erhielt. Der Anfang fiel in 
die Nacht; die Kurve war im Anstieg (das Blatt also in Abwärtsbe- 
wegung) und erreichte um 0.10 Uhr die extreme Nachtstellung. Dann 
sank die Kurve ab, und als.um 6 Uhr morgens die Beleuchtung ein- 
geschaltet wurde, ging der Kurvenabfall unbeeinflußt weiter. Das 
Blatt erreichte dann um etwa 11.15 Uhr (5!/, Stunden nach Beginn 
der Belichtung) die extreme Tagesstellung. Danach änderte sich die 
Bewegungsrichtung ziemlich scharf, und als um 12 Uhr die Belichtung 
beendet wurde, befand sich die Kurve schon im Beginn des Anstiegs. 
Der Anstieg wurde aber zunächst noch durch 2 maligen — wenn auch 
geringen — Abfall unterbrochen; erst ab 17 Uhr — also 11 Stunden 
nach dem Lichtbeginn am Morgen — erfolgte der glatte Kurvenanstieg 
zum Nachtmaximum, das um 23.20 Uhr erreicht wurde. An den 
folgenden Tagen war das Bild ähnlich; jedoch war der Übergang von 
der extremen Tagesstellung in die aufsteigende Richtung weniger aus- 
geprägt; unter mehr oder weniger starken Oszillationen verharrte die 
Kurve um eine ungefähr horizontale Mittellage, um erst nach vielen 
Stunden dem klar ausgeprägten Nachtgipfel zuzustreben. 
Dieses Oszillieren ist viel typischer als das Verhalten am ersten 
Tage. Auch bei fast allen anderen Versuchen war bei der Tagstellung 
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ein so scharfer Umkehrpunkt wie beim Nachtmaximum fast nie vor- 
handen. Nach Erreichen des tiefsten Kurvenpunktes — meist zwischen 
2 und 5 Stunden nach Lichtbeginn — ging die Blattbewegung fast nie 
sofort in die Gegenrichtung über, sondern fast stets verharrte das 
Blatt 6—9 Stunden in im wesentlichen unveränderter Lage meist unter 
schwachen Oszillationen (s. auch Abb. 2). Oft waren diese so stark, 
daß es unmöglich war, den extremen Tagespunkt zeitlich mit Sicherheit 
festzustellen. Das Ende des Verharrens — im Durchschnitt 9 bis 
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7 VIIL.YS 8.1. 9M. 10. VAL. N.VII. 
Abb. 1. Bewegungsverlauf im 6:18-Stunden-Licht-Dunkel-Wechsel. 


12 Stunden nach Lichtbeginn — war dann meistens durch steilen 
Anstieg der Kurve gut zu erkennen; jedoch fehlt es auch für diesen 
Punkt — eindeutiger Übergang in die Nachtbewegung — nicht an 
Beispielen, bei denen Oszillationen das klare Bild verwischten (Abb. 1). 

Nachstehend ist daher fast ausnahmslos darauf verzichtet, den 
Tagesextrempunkt genau zu ermitteln, sondern es wurde bei den ver- 
schiedenen Licht-Dunkel-Zyklen im wesentlichen die Lage des Nacht- 
maximums berücksichtigt. 

Die extreme Nachtstellung dagegen war fast stets eindeutig erkennbar. 
Trotzdem waren auch bei ihr die Beobachtungen durchaus nicht 
immer so befriedigend, wie man es nach den Kurvenausschnitten in 
Abb. 1 und 2 erwarten sollte. Ihre Lage war nämlich starken Schwan- 
kungen unterworfen. Nicht nur, daß die Höhe der Ausschläge, also das 
Ausmaß der Blattbewegung an den einzelnen Tagen schwankte, sondern 
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vor allem lag auch der Wendepunkt der Bewegung an den einzelnen 
Tagen zu recht verschiedenen Zeiten. So schwankt er in Abb. 1 zwischen 
0.10 und 23.20 Uhr, meistens waren die Schwankungen aber noch viel 
stärker. Sodann machte sich noch außerordentlich störend geltend, 
daß die Mittellage, um die die Streuung pendelt, bei den einzelnen 
Pflanzen nicht selten zu ganz verschiedenen Zeiten lag. Um das zu ver- 
anschaulichen, ist in Abb. 3 die Lage der Nachtmaxima von 4 dem 
Rhythmus 6:18! ausgesetzten Pflanzen zusammengestellt. Auf der 


u 6 8 m u 0 Bm u 9 2 7 à 
4 / 




















20.VIL.46 21.VI. 22.VI. 
Abb. 2. Eine andere Pflanze im 6:18-Stunden-Licht-Dunkel-Wechsel. 


Ordinate ist die Anzahl der Stunden abgetragen, die vom Einschalten 
des Lichtes bis zum Erreichen des Nachtmaximums verstrichen, auf 
der Abszisse sind die einzelnen aufeinanderfolgenden Tage, an denen 
registriert wurde, angegeben. Bei allen 4 Pflanzen betrug die Streuung 
zwar nicht wesentlich mehr als 2 Stunden, aber bei jeder Pflanze 
pendelte der Wert um eine andere Mittellage: bei Nr. 207 bewegte er 
sich zwischen 15 und 17 Stunden nach dem morgenlichen Lichtbeginn, 
bei Nr.12 zwischen 16 und 181/,, bei Nr.13 und 208 zwischen 171/, und 
20 Stunden. Das Nachtmaximum wurde also teilweise schon 15 Stun- 
den, teilweise erst 20 Stunden nach dem Lichtbeginn erreicht. 

Man könnte vielleicht meinen, daß die unterschiedliche Lage mit Außen- 
faktoren im Zusammenhang stände. Aber je 2 der Pflanzen (207 mit 208 und 
12 mit 13) waren gleichzeitig im Versuch. Meistens wurden sogar 4 Pflanzen 
gleichzeitig dem gleichen Rhythmus ausgesetzt, auch dann zeigten sich solche 
großen Unterschiede. Da das Dunkelzimmer keine Leuchtgasleitung enthielt und 
auch sonst einwandfrei war?, und zudem die gleichen Unregelmäßigkeiten auch 


1 Die Dunkelstunden sind immer unterstrichen. 
2 Die Temperaturschwankungen betrugen kaum mehr als 2—2,5°C täglich. 
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auftraten, wenn die Versuche im Gewächshaus gemacht wurden, so müssen sie 
individueller Natur gewesen sein. 


Wirklich zuverlässige Werte über die Lage des Nachtextrempunktes 
kann man also nur bei einer sehr großen Zahl von Versuchen gewinnen. 


2. Zyklusdauer 24 Stunden!. 


a) Variation des Licht-Dunkel-Verhältnisses. 

Versuche mit einem Licht-Dunkelwechsel von 12:12 Stunden sind 
schon oft ausgeführt und kurvenmäßig in der Literatur wiedergegeben 
worden (z.B. PFEFFER 1907, 
1915). Sie wurden zwar auch von 
mir durchgeführt, auf ihre Wieder- 
gabe kann aber verzichtet werden. 
Das Schwergewicht wurde viel- 
mehr auf die experimentelle Prü- 
fung anderer Rhythmen gelegt. 


Stunden nach Lichtbeginn 


Das ursprüngliche Ziel der 
ersten Versuchsreihen war, zu er- 
mitteln, ob der Kurvenverlauf 
sich wesentlich ändert, wenn die 
Lichtzeit (und damit natürlich 
auch die der Dunkelheit) innerhalb 
des 24stündigen Zyklus variiert 
wird. Die Pflanzen wurden daher 
dem Licht-Dunkel-Verhältnis 1: 23, 3: 7 g 
3:21, 6:18, 9:15, 12:12, 13:11 und Versuchstag 
14:10 ausgesetzt. Trotz der oben *""-* TR ee von 
geschilderten Unsicherheiten bei registrierten Kurven. 
der genauen Festlegung der ein- 
zelnen Kurvenpunkte zeigte sich doch so viel, daß mit einiger Sicherheit 
gefolgert werden konnte, daß auch zwischen den extremen Perioden 
(1:23 und 14:10) höchstens unwesentliche Differenzen im Kurven- 
verlauf auftreten dürften, wenn überhaupt welche vorhanden sind. 

In Abb. 4 sind die sämtlichen Werte der Nachtmazima eingetragen. 
Die Streuung ist sehr erheblich; in 3 Fällen wurde das Nachtmaximum 
schon 14 Stunden nach Beginn der Lichtperiode, in zweien erst 22 Stun- 
den danach erreicht, aber um die Mittellage — 17 und 18 Stunden nach 
dem Lichtbeginn — fand doch eine eindeutige und starke Häufung statt. 
Eine Bevorzugung einer bestimmten Lage bei einem bestimmten Licht- 
Dunkelverhältnis war, was aus der Abbildung allerdings nicht zu 
entnehmen ist, nicht erkennbar. 





ı Als Zyklus wird die Dauer einer Hell- und einer Dunkelzeit bezeichnet. 
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Man kann also folgendes schließen: 

1. Der in einem Höhepunkt der Kurven zum Ausdruck kommende 
nächtliche Tiefstand der Blätter wird bei Variation der Licht-Dunkel- 
zeit von 1:23 bis 14:10 Stunden etwa zwischen 17 und 18 Stunden 
nach dem Beginn der Lichtperiode erreicht; im Mittel lag er 17,54 
(+ 0,13 = Mittl. Fehler) Stunden nach Beginn der Belichtung. Die 














28 Dauer der Lichtzeit spielte 
m dabei kaum eine Rolle — 
ausschlaggebend für die 
24 Blattbewegungen war der 
zl Beleuchtungsbeginn. 
2. Die Werte sind sowohl 
aor von Pflanze zu Pflanze wie 
zul auch an der gleichen Pflanze 
S von Tag zu Tag erheblichen 
3 of Schwankungen ausgesetzt. 
à #4 3. Die genaue Lage der 
$ extremen Tagstellung ist 
x ni schwer zu ermitteln, weil das 
$ 2! Blatt etwa 6—9 Stunden in 
al der Tagstellung etwas pen- 
delnd verharrt. Der Beginn 
od der Blattsenkung (Kurven- 
gL anstieg) liegt meistens zwi- 
schen der 9.—12. Stunde 
ar nach Lichtbeginn. 
4 1 L 1 1 1 L 1 J 
4 15 16 17 19 19 © À 2 j 
Side 08 di "a b) Wechsel von Lang und 
Abb. 4. Lage der Nachtmaxima aller in den Kurztagen mit verschiedenen 
24stündigen Rhythmen bei Variation des Licht- Anfangszeiten. 
Dunkel-Verhältnisses (1:23 bis 14:10) registrier- 4 
ten Kurven. Auf der Abszisse ist die Anzahl der In den bisher besproche- 


Stunden nach Lichtbeginn, auf der Ordinate die nen Versuchen begann die 
Anzahl der Kurvenpunkte abgetragen. ns 
Beleuchtung täglich zur 


gleichen Stunde, und die tägliche Dauer der Belichtung wie auch der 
anschließenden Dunkelperiode war immer die gleiche. Die Bedingungen 
für den Ablauf der Rhythmik waren also an jedem neuen Versuchstag 
genau die gleichen wie am vorhergehenden. Die folgenden Versuche 
sollen uns über die Blattbewegungen unterrichten, wenn der Licht- 
beginn an zwei aufeinanderfolgenden Tagen zu verschiedenen Zeiten 
lag, wobei dann gleichzeitig auch noch die Dauer der Belichtung ge- 
ändert wurde. Mit Rücksicht auf gewisse Resultate über das Zustande- 
kommen des Blühens von Kalanchoé in verschiedenen Lichtrhythmen 
(HARDER u. GÜMMER 1949) wurde dafür ein Wechsel zwischen einem 








Die Gesetzmäßigkeiten der endogenen Tagesrhythmik. 343 


l4stiindigen Langtag und einem Kurztag von 8 Stunden oder anderer 
Dauer gewählt. Es wechselten also Lang- und Kurztag miteinander ab; 
außerdem wurde der Beginn der Belichtungszeit des Kurztages in 
den meisten Fällen später gelegt als der des Langtages. 

a) Unterschied im Beginn des Lang- und Kurztages 0—4'/, Stunden. 
Der Langtag begann bei diesen Versuchen immer um 6 Uhr, der 
Kurztagsanfang wurde dagegen nur bei einer Gruppe (Nr. 105—108) 
auf die gleiche Zeit gelegt; bei den übrigen begann er später, und zwar 
um 8, 9, 10 und 10°/, Uhr. Außerdem wurde auch die Länge des Kurz- 
tages variiert (zwischen 4 und 8 Stunden). 




















411.4 
Abb. 5. Bewegungsverlauf im Wechsel von 1 Langtag (6—20 Uhr) mit einem Kurztag 
(6—14 Uhr). 


Bei Versuch 107, von dem Abb. 5 einen 2tägigen Ausschnitt der 
während 9 Tagen registrierten Gesamtkurve wiedergibt, wechselten 
ein l4stündiger Langtag und ein 8stündiger Kurztag miteinander ab, 
und zwar so, daß das Licht immer zur selben Tageszeit einsetzte. Unser 
Kurvenabschnitt beginnt am 4. 3. um 6 Uhr morgens, gerade zur Zeit 
des Lichtbeginns. Die Kurve befand sich im Abstieg, sie hatte schon 
mehr als die Hälfte des Abstiegs hinter sich (das Blatt hebt sich also); 
etwa 2 Stunden später, um 7.40 Uhr, erreichte sie einen Extrempunkt. 
Dann verblieb das Blatt etwa 9 Stunden zwar stark oszillierend, aber 
doch im Mittel in ungefähr der gleichen Höhenlage. Erst gegen 
16.45 Uhr, also 2%/, Stunden nach Beginn der Dunkelheit und 10°/, Stun- 
den nach dem Lichtbeginn, kam es zu einem Steilanstieg der Kurve 
ohne weitere Oszillationen, und um 22.40 Uhr, also 16°/, Stunden nach 
dem Beleuchtungsbeginn, wurde die extreme Nachtstellung erreicht. 
Der Kurvenverlauf am folgenden Langtag war ähnlich; das um 6 Uhr 
beginnende Licht fiel wieder in den Kurvenabstieg, und auch an diesem 
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Tag wurde schon ziemlich bald nach Lichtbeginn — um 7.20 Uhr — 
die extreme Tagstellung erreicht; sie wurde dann bis etwa 12.35 Uhr 
beibehalten, wo dann der Kurvenanstieg begann, der aber um 15 Uhr 
nochmals durch eine Senkung unterbrochen wurde und erst von 
16.50 Uhr an ohne weitere Verzégerung fortgefiihrt wurde. Das Nacht- 
maximum wurde dann nach diesem Langtag um 22.15 Uhr — also 
zu ähnlicher Zeit wie am vorhergehenden Kurztag — erreicht. An den 
anderen Tagen des Versuchs 
war der Kurvenverlauf ent- 
sprechend. 


Uhr 189 24 6 12 19 2% 6 12 6 M 


FT TTL / 





ap fF / / 
/ f Ein anderes Bild zeigt der 
1/1 Ausschnitt aus der Kurve 137 
7 | | in Abb. 6; es ist ein Beispiel 
If; für den Wechsel von einem 


! l4stündigen Langtag mit einem 
| 6stiindigen Kurztag, jedoch 
mit verschiedenen Anfangs- 
zeiten (Langtag um 6 Uhr, 
Kurztag um 9Uhr). Die 
wesentlichen Punkte, in denen 
\ die Abb. 5 und 6 miteinander 


der Verlauf der Kurve 1. wäh- 

















24.1. 

Abb. 6. Bewegungsverlauf im Wechsel von 

1 Langtag (6—20 Uhr) mit einem Kurztag 
(9—15 Uhr). 


de verglichen werden miissen, ist 
\ 


rend des Kurztages, der in Ver- 
such 137 ja 3 Stunden später 
einsetzte als der vorange- 
gangene Langtag, und 2. in 
der anschlieBenden Nacht. In 





letzterer muB sich zeigen, ob 

das Nachtmaximum, das bei unseren früheren Versuchen — gleich- 
gültig, wie lange die Belichtungszeit war -- im Mittel 17,5 Stunden 
nach Beginn der Belichtung erreicht wurde, auch in diesem Fall erst so 
spät eingenommen wird, oder ob es nicht infolge des autonomen 
Weiterlaufs der Rhythmik schon ungefähr 3 Stunden früher erreicht wird. 
Mit der Registrierung der Bewegung wurde am Langtag (22. 3.) 
begonnen, und zwar am Ende desselben. Das anschließende Nacht- 
maximum wurde um 22.45 Uhr — also 16 Stunden 45 Min. nach dem 
um 6 Uhr beginnenden Langtag — erreicht. Am nächsten Versuchstag, 
der ein erst um 9 Uhr beginnender Kurztag war, war die Kurve beim 
Einsetzen des Lichtes schon ziemlich weit heruntergelaufen, und nur 
der letzte Teil des abfallenden Astes wurde an diesem Tag vom Licht 
getroffen. Die Kurve hielt sich nun unter starken Oszillationen bis 
gegen 20.40 Uhr in dieser Tagstellung, ging dann erst — also etwa 
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11°/, Stunden nach dem um 9 Uhr erfolgten Lichtbeginn — in steilem 
Aufstieg empor zum Höchstpunkt, der um 2.25 Uhr, also 17 Stunden 
25 Min. nach Einsetzen des Kurztagslichtes, erreicht wurde. Am 
folgenden Tag begann aber nun das Licht schon um 6 Uhr, also 
3 Stunden früher als an dem vorangehenden Kurztag. Es traf die 
Kurve also zu einer Zeit, in der das Nachtmaximum erst vor 
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Abb. 7. Lage der Nachtmaxima an den Kurztagen der verschiedenen Versuchsgruppen 


aus dem Wechsel von 1 Langtag mit 1 Kurztag. (Unterschied im Beginn von Lang- und 
Kurztag 0—4'/, Stunden. Abszisse = uhrzeitliche Lage des Nachtmaximums, 
Ordinate = Häufigkeit der Maxima, für jede Versuchsgruppe gesondert.) 


31/, Stunden überschritten war. Das verhinderte aber nicht, daB die 
Bewegung — unbeeinflußt von dem Licht des vorangegangenen 
Tages — wieder vollkommen von diesem Langtagslicht bestimmt wurde 
und — entsprechend dem 22. 3. — um 22.30 Uhr die extreme Nacht- 
stellung einnahm. An den übrigen Tagen und bei den übrigen Pflanzen 
dieses Versuchs lagen die Nachtmaxima 16 Stunden 30 Min., 16 Stunden 
45 Min., 16 Stunden 50 Min., 17 Stunden 10 Min., 17 Stunden 15 Min., 
17 Stunden 25 Min., 17 Stunden 30 Min. und 18 Stunden 20 Min. nach 
Beginn des Langtags um 6 Uhr und 16 Stunden 30 Min., 16 Stunden 
45 Min., 16 Stunden 50 Min., 17 Stunden 15 Min., 17 Stunden 15 Min., 
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18 Stunden, 18 Stunden 15 Min. und 18 Stunden 35 Min. nach Beginn 
des Kurztags um 9 Uhr. Es scheint also, daß bei einem Wechsel von 
Lang- und Kurztagen die Rhythmik so abläuft, daB unabhängig von 
dem Zeitpunkt des Lichtbeginns innerhalb des abfallenden Kurven- 
astes das Nachtmaximum immer 17—18 Stunden nach Lichtbeginn 
liegt. 

Wie schon gesagt, wurde bei diesen Versuchsgruppen der Beginn 
des Kurztages von 6—10!/, Uhr verschoben und außerdem seine 
Länge zwischen 4 und 8 Stunden variiert. Im ganzen wurden 6 Gruppen 
von Versuchen durchgeführt. Die Lage des Nachtmaximums am 
Kurztag (die am Langtag interessiert im Augenblick nicht, sie war auch 
immer die gleiche — nämlich im Mittel aus allen 6 Versuchsgruppen 
17 Stunden 20 Min. nach Beginn der Belichtung) in diesen Gruppen 
ist aus Abb.7 zu entnehmen. In ihr ist auf der Abszisse die uhrzeitliche 
Lage des Nachtmaximums angegeben und auf der Ordinate, gesondert 
für jede Versuchsgruppe, die Häufigkeit, mit der die Maxima auf die 
betreffende Zeit fielen. Wie nicht anders zu erwarten, war die Streuung 
ziemlich stark. So lag das Nachtmaximum in der Gruppe mit dem 
Kurztag von 6—14 Uhr (oberste Kurve) zwischen 21'/, und 21/, Uhr, 
aber mit einer deutlichen Häufung zwischen 23 und 24 Uhr. Auch die 
übrigen Gruppen weisen ähnliche Streuungsverhältnisse auf, insgesamt 
ist aus den 6 Kurven aber doch zu entnehmen, daß mit uhrzeitlichem 
Verrücken des Kurztagsbeginns die Kurven deutlich nach rechts ver- 
schoben sind, d.h. daß mit späterem Beginn des Kurztags auch das 
Nachtmaximum später erreicht wird. 

Um die einzelnen Versuchsgruppen besser miteinander vergleichen 
zu können, sind in Tabelle 1 die Mittelwerte der Nachtextrempunkte 
berechnet. 


Tabelle 1. 
Lage des Nachtmaximums bei Wechsel von einem Langtag (stets von 6 bis 
20 Uhr) mit einem Kurztag zu verschiedener Tageszeit. Unterschied im Beginn 
des Lang- und des Kurztages 0—4!/, Stunden. Mittlere Lage der Nachtmaximums 
an allen Langtagen 23,20 Uhr. 








| | Unterschied 
| Mittlerer ; i 
tinfacher | im Lichtbe- Tnterschied 
Pf1.-Nr. a 2 duet Va anon | esa a des ‘N acht- 
maxima Fehler Kurztag- maximums 
Uhrzeit stunden Stunden 
105—108 6—14 2335 0 015 
117—119 8—16 154 +0,251 2 234 
137 —139 9—15 230 3 ge 
94, 121—124 10—14 306 + 0,253 4 346 
187 — 1% 10—18 335 4 4% 
114, 129, 130 101/, —181/, 400 + 0,258 4}, 440 
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An den Langtagen wurde, wie erwartet, die Nachtstellung im Mittel 
um 23,20 Uhr — also etwa 171, Stunden nach dem Beleuchtungs- 
beginn — erreicht. Auch an den Kurztagen lag das Nachtmaximum 
zur selben Zeit, wenn der Kurztag zur gleichen Stunde wie der Langtag 
also um 6 Uhr — begann (Versuch 105—108). Bei späterem Anfang 
jedoch war das Nachtmaximum hinausgeschoben, und zwar um unge- 
fähr die gleiche Stundenzahl wie der Kurztag später begann. Der 
einfache mittlere Fehler betrug „ 
etwa 0,25; das entspricht einem [ 
Wert von 15 Min. Addiert bzw. 
subtrahiert man ihn zu bzw. von 
den Mittelwerten, so ergibt sich, 
daß sich die Bereiche der Rhyth- 
men 6—20, 8—16, 10—14 und 
101/,—18!/, nicht miteinander 
überschneiden. Also dürfen wir 
die Differenzen der Nachtmaxi- 
ma in den verschiedenen Kurz- 
tagen als einigermaßen gesichert 
betrachten. 7 

In Abb. 8 ist die Häufigkeit © Arie CE: ees © Se 
: # S 6 7 
der Lage der Nachtmaxima an + LE if. Lichbegion 


den Langtagen (ausgezogene 
Abb. 8. Lage der Nachtmaxima aller Lang- 


Kurve) und an den Kurztagen (ausgezogene Linie) und aller Kurztage 
. K 7 (gestrichelte Linie) aus dem Wechsel von 

V . 

(gestrichelte ur e) dargestellt 1 Langtag mit 1 Kurztag bei einem Unter- 


Auf der Abszisse ist nicht die schied der Lichtbeginne von 0—4:/, Stunden. 
Uhrzeit, sondern die Anzahl der a nen a À 
Stunden nach dem jeweiligen der Kurvenpunkte.) 
Lichtbeginn abgetragen. Die 

Kurven decken sich. Als Mittelwert der Lage des Nachtmaximums 
ergibt sich für den Langtag 17 Stunden 25 Min. + 0,165 und für den 
Kurztag 17 Stunden 30 Min. + 0,158 nach dem Lichtbeginn. 

Bei dem Wechsel von einem Langtag mit einem Kurztag wird der 
Verlauf der Kurve (der Blattbewegung also) immer nur von dem Zeit- 
punkt des letzten Tagesbeginns gesteuert; dabei ist gleichgiiltig, ob der zeit- 
liche Beginn der Kurztage gegeniiber dem der Langtage verschoben (bis 
zu 41/, Stunden) ist oder nicht, und auch die Dauer des Kurztages (4 bis 
8 Stunden) spielt dabei keine Rolle. 

AuBer diesen Versuchen mit dem Wechsel von 1 Kurztag mit 
1 Langtag wurden noch andere durchgeführt mit einer Aufeinander- 
folge von 2 Langtagen und 3 Kurztagen. Der Unterschied zwischen 
Lang- und Kurztagsbeginn betrug hier sogar 5 Stunden. Die Ergebnisse 
dieser Versuche waren im wesentlichen die gleichen wie die der soeben 
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Sie zeigt fiir die ganze Gruppe, daB die Lage der Nachtmaxima der 
Kurztage im Vergleich zu denen in Tabelle 1 verändert ist. Bei allen 
vorhergehenden Versuchen lag das Nachtmaximum stets im Mittel 
17,5 Stunden nach dem Lichtbeginn. Bei diesen Versuchen wurden 
jedoch die Nachtextrempunkte der Kurztage schon früher, nämlich 
14—15 Stunden nach dem Lichtbeginn erreicht. Sie waren also vor- 
verlegt durch den Einfluß des an jedem zweiten Tag frühzeitig ein- 
setzenden Langtages. Die Nachtmaxima der Langtage lagen dagegen 
wie in Tabelle 1 17—18 Stunden nach dem Tagesbeginn. 

Stellt man die Ver- 
Tabelle 2. 


Lage der Nachtmaxima bei Wechsel von einem hältnisse entsprechend 
Langtag (stets von 6—20 oder 17—7 Uhr!) mit der Abb. 8 graphisch 
einem Kurztag zu verschiedener Tageszeit. Unter- dar, so erhält man nicht 
schied im Beginn des Lang- und des Kurztags 9 sich deckende. son- 
6—10 Stunden. Mittlere Lage des Nachtmaximums lich y > hi 
an allen Langtagen (von 6—20 wie von 17—7 Uhr) = eet a 
um 17 Stunden 40 Min. nach Lichtbeginn. den gelagerte Kurven 

(Abb. 11). Sie über- 


| | Mittelwert der 


| | Kurztag be- | . ? > 
Licht | ginnt später Nachtmaxima schneiden sich zwar 








Pfl.-Nr. 

P PTT bis | als Langtag | nach Lichtbe- etwas, der mittlere 
| Senden | = Fehler ist aber nicht 
317-319 | 12-20 6 158 groß. Als Mittelwert 
251—253 | 23—7 6 1540 ergibt sich für das 
307—310 | 14—20 8 141° Nachtmaximum _ aller 

303—306 | 16—20 10 1320 = 
259-262 3-7 | 10 1420 Langtage 17,8 + 0,18 


(einfacher mittlerer Feh- 
ler) bzw. + 0,54 (3facher mittlerer Fehler) und aller Kurztage 14,4 + 0,17 
(einfacher mittlerer Fehler) bzw. + 0,51 (3facher mittlerer Fehler). 
Zusammenfassend läßt sich also von dieser Gruppe sagen: Beginnt 
der Kurztag 6—10 Stunden später als der Langtag, so bestimmen stets 
der Kurztag und der vorhergehende Langtag zusammen die Nachtstellung 
an den Kurztagen. Die Langtage, deren Beginn ja immer in den Anfangs- 
teil des absteigenden Kurvenastes fällt, bestimmen auch hier ihr Nacht- 
maximum stets allein. 


c) 9stündiger Kurztag mit Zwischenbeleuchtung in der Dunkelphase. 


Bei den vorstehend erérterten Versuchen wurde innerhalb einer 
vollen Schwingung — also von der extremen Nachtstellung des einen 
bis zu der des anderen Tages — nur einmal Licht geboten. In den 


1 Diese Versuche wurden inzwei Parallelreihen durchgeführt. Einmal wurde das 
Licht — wie üblich — am Tage gegeben, also der Langtag von 6—20 Uhr und die 
Kurztage dann entsprechend später. In der anderen Reihe aber waren die Pflanzen 
in ihrem Rhythmus so umgestellt, daB sie ihr Licht nachts erhielten. Der Langtag 
dauerte von 17—7 Uhr, und die Kurztage lagen später, so z. B. von 3—7 Uhr, 
wenn Lang- und Kurztagsbeginn 10 Stunden auseinanderlagen. 
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jetzt zu besprechenden Serien aber wurde in die 15stündige Nacht 
eines Kurztages eine !/sstündige Zwischenbelichtung — auch Störungs- 
licht genannt — eingeschaltet. Die Pflanzen erhielten also innerhalb 
von 24 Stunden zweimal Licht, das Kurztags- und das Störungslicht. 
Die Intensität des Störungslichtes war dieselbe wie die des Kurztags- 
lichtes (700—900 Lux). (Nur in einem Fall, bei dem Zwischenlicht 
nach der 6. Dunkelstunde, betrug die Intensität des Störungslichtes 
etwa das 4fache von der Stärke des Kurztagslichtes.) Das Zwischen- 
licht wurde 3, 5, 6, 7, 9, 9!/, und 11 Stunden nach Beginn der Dunkel- 
periode gegeben. Eine sehr wesentliche Änderung der Gesamtgestalt 
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Abb. 11. Lage der Nachtmaxima aller Lang- (ausgezogene Linie) und aller Kurztage 
(gestrichelte Linie) aus dem Wechsel von 1 Langtag mit 1 Kurztag bei einem Unterschied 


der Lichtbeginne von 6—10 Stunden. (Abszisse = Anzahl der Stunden nach dem 


jeweiligen Lichtbeginn, Ordinate = Anzahl der Kurvenpunkte.) 


der Kurven trat dadurch nicht ein, es geniigt daher, einige wenige 
Beispiele zu zeigen. 

Wurde das Störungslicht z. B. in der 5. Stunde gegeben, so ergab 
sich eine Kurve wie in Abb. 12 (Versuch 163b). Bei Einschalten des 
Kurztagslichtes morgens um 6 Uhr war das Blatt in der Bewegung zum 
Tagesextrem, das es an den aufeinanderfolgenden Tagen um 9.35 Uhr, 
10.10 Uhr, 12 und 9.35 Uhr erreichte. Nach dem Einsetzen der Dunkel- 
heit um 15 Uhr ging die Kurve steil in die Hohe, erreichte etwa eine 
Stunde später schon einen Héhepunkt und senkte sich dann wieder. 
Diese Zacke zu Beginn der Dunkelheit darf wohl als phototropische 
bzw. nach PFEFFER (1907) als helioskopische Reaktion der Pflanzen 


gedeutet werden!. Die Zacke trat auch bei den anderen Versuchen oft 


1 PFEFFER spricht bei diesen Zacken ,,von helioskopischen Reaktionen, deren 
schneller Eintritt es mit sich bringt, daß die von ihnen abhängige Blattsenkung 
schon 15—30 Min. nach der Verdunklung im Gang ist und nach 1—2 Stunden 
ihren Maximaiwert erreicht‘‘. 
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auf, war aber bei den Versuchen mit Störungslicht besonders stark aus- 
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Abb. 12. Bewegungsverlauf im 9:15 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel mit */,stiindigem 


Zwischenlicht nach der 5. Dunkelstunde. 
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Abb. 13. Bewegungsverlauf im 9:15-Stunden Licht-Dunkel-Wechsel mit :/,stündigem 


Zwischenlicht nach der 9. Dunkelstunde. 


weiteren Kurvenanstieg fiel dann die ?/, stündige Zwischenbelichtung. 


Das Nachtmaximum wurde am ersten Tage um 2.25 Uhr erreicht. 
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Bei den anderen 3 Pflanzen, die gleichzeitig mit im Versuch waren, lag 
es zu ähnlichen Zeiten, woraus als Mittelwert aus 35 registrierten 
Kurvenpunkten 19 Stunden 50 Min. nach Lichtbeginn als Zeitpunkt 
für das Nachtmaximum errechnet wurde. Bei den Versuchen ohne 
Störungslicht lag das Nachtmaximum 17!/, Stunden nach dem Licht- 
beginn; es trat durch die Störungsbeleuchtung in der 5. Nachtstunde 
also verspätet ein, und zwar um etwa 21/, Stunden. 

Während bei Versuch 163B das Zwischenlicht in den aufsteigenden 
Ast der Kurve fiel, traf es in Versuch 186 den Anfangsteil des Kurven- 
abstiegs (Abb. 13). Das Kurztagslicht setzte morgens um 5 Uhr ein. 
Zwischen 9.30 und 10.30 Uhr wurde dann die extreme Tagstellung 
erreicht, und um 22, 22.20 Uhr und 22 Uhr wurde das Nachtmaximum 
eingenommen. Um 23 Uhr — also kurz nach dem Extrempunkt 
der Nacht — setzte das Störungslicht ein. Diese Zwischenbelichtung 
im Friihteil des absteigenden Kurvenastes blieb scheinbar ohne Ein- 
fluß auf den Kurvenverlauf, denn das Nachtmaximum stellte sich 
etwa 17 Stunden nach dem Lichtbeginn des Kurztages ein, also zur 
gleichen Zeit, wie bei den Versuchen ohne Stôrungslicht. 

Die Lage des Nachtmaximums bei weiteren Versuchen mit Störungs- 
belichtungen in den übrigen Nachtstunden ist in Tabelle 3 zusammen- 
gestellt. 

Tabelle 3. 

Lage des Nachtmaximums bei !/,stündigem Störungslicht während der Dunkel- 

periode (9 :15-Stundentag). 





Zeitpunkt Nachtmaxi- | Verzögerung 





des Sörumpelichtes | pyr, [mme | des Nacht, 

Dunkelheit a #4 in Stunden 
Ohne Störungslicht — | um 173° 

3 Stunden 159-162 | ,, 19% )| 

done 163B—166B| ,, 195 || , , 

| per 192— 194 | „gs (| 2° 

7 rf. 167—170 | Eh 

9 > | 183—186 | 172° 

9/, Stunden | 203-205 | ,, 18% 

11 Stunden 171—174 | so 


Sie zeigt, daB die Ergebnisse dieser Versuchsgruppe untereinander 
nicht ganz übereinstimmten. Wenn das Stôrungslicht in die 3. bis 
7. Dunkelstunde fiel und dadurch in den ansteigenden Teil der Kurve 
traf, rief es eine Verzögerung des Kurvenmaximums um 2—3 Stunden 
hervor. Sehr deutlich ist das auch aus Abb. 14 zu ersehen, in der die 
Häufigkeit der nächtlichen Maxima in den verschiedenen Stunden 
seit dem Beginn der Hauptbelichtung (Kurztag) graphisch dargestellt 
ist. Die größte Häufigkeit liegt zwischen 20 und 21 Stunden. Das 
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Mittel aus allen Werten ist 19,85 + 0,36 (3facher mittlerer Fehler) 
gegenüber 17,5 + 0,39 ohne Störungslicht. Allerdings ist die Wirkung 
des Störungslichtes nicht ebenso stark wie die der Hauptbelichtung, 
denn sonst müßte der Nachtextrempunkt nicht 2—3, sondern 6 bis 
8 Stunden später auftreten als beim normalen Kurztag. 

Fällt das Störungslicht dagegen erst nach der 9., 9/,. oder 11. Nacht- 
stunde ein, dann trifft es das Nachtmaximum oder den abfallenden 
Teil der Kurve. Solches Störungslicht 


Häufigkeit der Nachtmaxima 


20 

À hatte keine eindeutige Veränderung 
der Lage der Extrempunkte zur Folge. 

16|- Zwar lagen die Nachtmaxima bei dem 

Br Störungslicht nach der 9., 9/,. und 
11. Dunkelstunde nicht auf genau den 

as d gleichen Punkten; die Abweichungen 

ol von unserem Standardmittelwert waren 
jedoch nicht so groß, um mit Sicherheit 

ar einen Unterschied behaupten zu können. 

ét 

À 3. Zyklusdauer kürzer oder linger 

als 24 Stunden. 
T a) Kurzzyklen. 








DI un Unter Kurzzyklen sollen hier solche 


Stunden nach Kurztagsbeginn 
Abb. 14. Streuung der Nacht- 
maxima aller im 9:15-Stunden- 
Licht-Dunkel-Wechsel mit Zwi- 
schenlicht nach der 3.—7. Dunkel- 
stunde registrierten Kurven. (Ab- 
szisse = Anzahl der Stunden nach 
dem Lichtbeginn des 9stündigen 
Kurztages, Ordinate = Anzahl der 
Kurvenpunkte.) 


verstanden werden, bei denen die Zeit 
von einem bis zum nächsten Lichtbeginn 
kürzer als 24 Stunden ist. 

Der kürzeste registrierte Zyklus 
hatte 12 Stunden Dauer und bestand in 
6 Stunden Licht und 6 Stunden Dunkel- 
heit. Von diesem 12stündigen Zyklus 





bis zum normalen 24stündigen wurden 
im Abstand von 2 Stunden alle Zwischenstufen durchgeführt (12, 14, 
18 usw.). In den meisten Fällen waren dabei die Zyklen in gleiche 
Hälften von Licht und Dunkelheit geteilt. 

a) Die Blattbewegung folgt nicht dem Licht-Dunkel-Wechsel. Schon 
PFEFFER (1907) und KLEINHOONTE (1932) haben Pflanzen im Wechsel 
von 6 Stunden Licht und 6 Stunden Dunkelheit schreiben lassen und 
stimmen überein in der Beobachtung, daß die Blattbewegung unab- 
hängig von diesem schnellen Beleuchtungswechsel angenähert im 
normalen 24-Stunden-Tagesrhythmus fortgesetzt wird. Auch bei 
unseren eigenen Versuchen wurde teilweise die gleiche Beobachtung 
gemacht. Die 24stündigen Tagesbewegungen wurden aber nur eine 
Zeitlang normal ausgeschwungen. Nach 5—6 Versuchstagen waren 
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merkliches Kleinerwerden der Amplitudenhöhe, Unregelmäßigkeiten 
in den Kurvenextrempunkten und das Auftreten mannigfaltiger 
Sekundärschwankungen bis zum gänzlichen Aufhören einer klaren 
Tagesbewegung zu beobachten. Ähnliche Beobachtungen machte auch 
PFEFFER (1907). 

Während 4 von 7 Kurven so verliefen, führten 3 Pflanzen, die zu- 
sammen in einem anderen Versuch standen, abweichende Bewegungen 
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Abb. 15. Bewegungsverlauf im 7:7-Stunden-Licht-Dunkel-Wechsel. 


aus. Bei ihnen war die 24stündige Periodik in den Kurven durch- 
aus nicht klar ausgedrückt. So lagen beispielsweise die Nachtgipfel 
an einem bestimmten Versuchstag 24 Stunden, an einem früheren 
aber 34 Stunden voneinander entfernt. Eine Erklärung für diese Ab- 
weichung kann nicht gegeben werden. Offenbar sind die Zyklenver- 
hältnisse hier so nahe an der Grenze der für eine Phaseoluspflanze 
noch gerade tragbaren, daB nicht mehr jede Pflanze die Regeln ein- 
zuhalten vermag und das Ergebnis individuell verschieden ausfällt. 

Bei einem anderen Versuch wurde den Pflanzen in steter Auf- 
einanderfolge 7 Stunden Licht und 7 Stunden Dunkelheit geboten. 
Abb. 15 zeigt einen Ausschnitt aus einer unter diesefn Rhythmus zu- 
stande gekommenen Blattbewegung. Um 14 Uhr, bei Beginn der 
7stündigen Lichtzeit, befand sich die Kurve am Anfang des absteigen- 
den Astes (das Blatt hob sich also) und erreichte um 20.15 Uhr, also 
61/, Stunden nach dem Lichtbeginn, den Tagesextrempunkt. Bei 
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Einsatz der Dunkelheit ging die Kurve zunächst einmal in die Höhe, 
senkte sich dann aber bis zum Ende der 7stündigen Dunkelheit wieder, 
ohne jedoch noch einmal die Lage der extremen Tagstellung zu erreichen. 





-Wechsel. 


Abb. 16. Bewegungsverlauf im 8:8-Stunden Licht-Dunkel 


Als dann um 4 Uhr in der 
Nacht wiederum Licht ein- 
setzte, stieg die Kurve dann 
(das Blatt senkte sich also) 
ohne weitere Verzögerung bis 
zum Nachtmaximum an, das 
um 11 Uhr, also 21 Stunden 
nach dem ersten Lichtbeginn 
(29. 10., 14 Uhr) erreicht 
wurde. Etwa 2!/, Stunden 
später — um 13.30 Uhr — 
erreichte die Kurve nach ge- 
ringer Senkung nochmals ein 
Maximum. An den übrigen 
Tagen verlief die Blattbewe- 
gung ähnlich. Ganz eindeutig 
war die Lage des Nachtmaxi- 
mums nicht immer festzu- 
stellen; meist lagen mehrere 
Höhepunkte nahe beieinan- 
der, so daß hier also ein aus- 
gesprochenes Verharren in der 
nächtlichen Maximalstellung 
vorlag. 

Dieses Verharren in der 
Nachtstellung war überhaupt 
eine Eigenart dieser Kurzzyk- 
len, deren schnellem Wechsel 
von Licht und Dunkelheit die 
Phaseolusblätter nicht zu 
folgen vermochten. 

Auch bei den 16-Stunden- 
Zyklen fiel diese Besonderheit 
teilweise auf. Diese Zyklus- 


länge, der wir uns jetzt zuwenden, war aufgeteilt in die Rhythmen 


8:8, 6:10 und 4:12. 


Abb. 16 bringt einen Ausschnitt aus einer Kurve, die im 8: 8-Stunden- 
Zyklus geschrieben wurde. Sie zeichnet sich durch klare Lage der 
extremen Tag- und Nachtstellung aus. Mit der Registrierung der Be- 


wegung wurde um 22 Uhr, mit dem Einsetzen der 8stündigen Dunkel- 
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heit, begonnen. (Die Pflanze war vor Versuchsbeginn schon in diesem 
Rhythmus; sie hatte also am 20. 8. von 14—22 Uhr im Licht gestanden.) 
In der Mitte der Dunkelperiode (20. 8.) ging die Kurve in die Höhe, 
und sie führte ihren Anstieg auch noch nach dem Einsetzen der Be- 
lichtung um 6 Uhr (21.8.) fort bis zum Nachtmaximum, das um 
8.10 Uhr — das sind 18 Stunden nach dem Lichtbeginn vom Vortage 
(14 Uhr am 20. 8.) — also erst in der Lichtperiode — erreicht wurde. 
An den übrigen Tagen, deren Kurvenverlauf hier wiedergegeben ist, 
lagen die Nachtextrempunkte 20!/,, etwa 21 — die Kurve verharrte 
am 24.8. früh einige Stunden in der Nachtstellung — 221/, und 
201/, Stunden jeweils nach dem Lichtbeginn, der den abfallenden 
Kurvenast traf. Die extremen Tagstellungen lagen durchschnittlich 
6—7 Stunden nach jedem zweiten Lichteinsatz. Die Pflanze vermochte 
also auch dem 8:8-Stundenzyklus noch nicht zu folgen, und die Tag- 
wie die Nachtextrempunkte fielen ins Licht. 

Die in Abb. 16 gezeigte Kurve wurde bei 200—300 Lux registriert. 
Aber auch ein anderer Versuch, der in der üblichen Lichtstärke stand 
(600—900 Lux), ergab im Prinzip das gleiche Bild; die Pflanze folgte 
in ihren Blattbewegungen dem schnellen Wechsel nicht, und die 
Nachtmaxima lagen im Durchschnitt 20—21 Stunden nach jedem 
zweiten Lichtbeginn, der in den absteigenden Kurvenast fiel. Nur 
wies hier die Nachtstellung eine die Erfassung der Maxima verwischende 
Verharrungszeit auf (ähnlich wie in Abb. 15). 

Abb. 17 bringt einen Ausschnitt aus einer Kurve im 6:10stündigen 
Licht-Dunkel-Wechsel. Die erste Belichtung begann um 14 Uhr, als 
die Kurve sich etwa in der Mitte des absteigenden Astes befand. Als 
nach 6 Stunden die Dunkelheit einsetzte (um 20 Uhr also), war die 
extreme Tagstellung erreicht, und gleich danach setzte der Kurven- 
anstieg ein, der dann auch während der 10stündigen Dunkelheit und 
während der anschließenden Belichtung (um 6 Uhr beginnend) fort- 
geführt wurde. Während letzterer wurde um 10.30 Uhr — das sind 
201/, Stunden nach dem ersten Lichtbeginn um 14 Uhr am 22.8. — 
dann das Nachtmaximum (die tiefste Blattstellung) eingenommen. 
Gleich darauf änderte sich dann erneut die Bewegungsrichtung des 
Blattes, die Kurve senkte sich während der ganzen anschließenden 
Dunkelheit, zunächst noch durch einige Oszillationen etwas verzögert; 
und als um 22 Uhr erneut die 6stündige Lichtperiode einsetzte, befand 
sich die Kurve wie am 22.8. wieder in der Mitte des absteigenden 
Kurvenastes. An den 3 folgenden Tagen war der Kurvenverlauf ähnlich. 
Am 2. Tag wurde das Nachtmaximum 20, am folgenden Tag etwa 
19 Stunden nach dem Lichtbeginn, der in den Kurvenabstieg fiel, erreicht. 

Auch bei der Aufteilung des 16-Stunden-Zyklus in 4 Stunden 
Licht und 12 Stunden Dunkelheit stimmte der Kurvenverlauf in den 
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wesentlichen Punkten mit dem in Abb. 16 und 17 gezeichneten iiberein. 
Nur war hier wieder die genaue Bestimmung der Lage der Nacht- 
extrempunkte durch Verharren in der Nachtstellung erschwert. 

Zu erwähnen bleibt an dieser Stelle noch, daB vereinzelte Pflanzen 
in ihren Blattbewegungen dem 16stündigen Gesamtzyklus andeutungs- 
weise folgten. Bei jedem Lichtbeginn war dann eine Kurvensenkung, 
während der Dunkelheit ein Anstieg der Kurve zu beobachten. Doch 
die Beispiele hierfiir waren ganz vereinzelt, die Kurven waren dann 
auch unregelmäBig und von vielen Zacken überlagert. 
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25.VIL. 26.VII. 
Abb. 17. Bewegungsverlauf im 6:10-Stunden-Licht-Dunkel-Wechsel. 


Allgemein können wir festhalien, daß dann, wenn der Zyklus hin- 
reichend kurz war (untersucht wurden Zyklen von 12, 14 und 16 Stun- 
den Gesamtlänge), die Blätter von Phaseolus dieser schnellen Auf- 
einanderfolge von Licht und Dunkel nicht folgen konnten. Es kam 
dann eine Blattbewegung zustande, bei der die Dauer einer Schwingung 
— die Zeit also von dem einen bis zum nächsten Nachtmaximum — 
etwa das doppelte des gebotenen Zyklus betrug. So bewegte sich das 
Blatt bei dem 6:6stündigen Licht-Dunkel-Wechsel im 12:12, beim 
7:7stündigen Wechsel im 14:14-Stundenrhythmus usw. Dabei traf 
das Licht des ersten Zyklus jeweils den abfallenden, ein Teil oder das 
gesamte Licht jedes zweiten Zyklus dann den aufsteigenden Kurvenast 
(also das Blatt während seiner Senkung). 

ß) Die Blattbewegung folgt dem Licht-Dunkel-Wechsel. Anders war 
das Bild im 18stiindigen oder längeren Zyklus (bis 22 Stunden ein- 
schließlich). In Abb. 18 (10:10) beginnt die Registrierung etwa in 
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der Mitte der 10stündigen Lichtperiode. Das Tagesextrem wurde am 
ersten registrierten Tag 61/, Stunden, an den übrigen Tagen 71/,, 7 und 
nahezu 5 Stunden nach dem Lichtbeginn erreicht, während die maxi- 
male Nachtstellung 18, 19, 181/, und 18 Stunden nach dem Lichtbeginn, 
der immer in den frühen Teil des absteigenden Kurvenastes (also in 
die Zeit der beginnenden Blatthebung) fiel, eingenommen wurde. 


Yr 8 H 6 EN RE 2 EN I 2 
7 L 4 




















17.17.46 18.1. 18.17. 20.17. 
Abb. 18. Bewegungsverlauf im 10:10-Stunden-Licht-Dunkel-Wechsel. 


Ahnlich regelmäBig reagierten die Pflanzen auch im 9:9- und 
11:11stündigen Rhythmus, so daß auf eine Kurvenwiedergabe ver- 
zichtet werden kann; die mittlere Lage des Nachtmaximums ist aus 
Tabelle 4 ersichtlich. 

Tabelle 4. Lage der Nachtmaxima bei einigen Kurzzyklen. 








” sees des 
£ y achtmaximums 
Rhythmus Pfl.-Nr. nach Lichtbeginn 
| | in Stunden 
- 
9:9 28,61—63 17% 
10:10 255—258 18 
11:11 247 —250 182° 


Die Nachtmaxima wurden 17—181/, Stunden nach dem Lichtbeginn 
erreicht. In diesen Rhythmen, deren Zyklenlänge 18 Stunden betrug 
oder überschritt, hatten die Blätter also ihre extremen Nachtstellungen 
schon erreicht bzw. überschritten, wenn das Licht des zweiten Zyklus 
begann. 
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Die Pflanzen können also auch Perioden, die kürzer als 24 Stunden 
sind, mitschwingen. Die Grenze der Anpassungsmöglichkeit lag in unseren 
Versuchen beim 18-Stunden-Zyklus. Der Lichtbeginn, der bei diesen 
Rhythmen stets in den Anfangsteil der Kurvensenkung fiel, bestimmte die 


Bewegung neu. 
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2227.45 23.1. 24 YT 25X72. 
Abb. 19. Bewegungsverlauf im 6:24-Stunden Licht-Dunkel-Wechsel. 


b) Langzyklen. 

Zyklen, die die 24stündige Tageslänge überschreiten, haben schon 
früher interessiert; so hat z.B. Prerrer Phaseolus vitellinus im 
18: 18stiindigen Licht-Dunkel-Wechsel beobachtet, und KLEINHOONTE 
hat die Blattbewegung von Canavalia ensiformis im 14:14, 16:16 und 
18:18-Stundenrhythmus registriert. Wir haben diese Zyklen nicht 
wiederholt, sondern Messungen an 30- und 33stiindigen Zyklen gemacht. 

ax) Zykluslänge 30 Stunden. Die 30 Stunden waren aufgeteilt in 
6 Stunden Licht mit 24 Stunden Dunkelheit bzw. 9 Stunden Licht mit 
21 Stunden Dunkelheit. 

In Abb. 19 befand sich die Kurve der Pflanze Nr. 68 (6:24) an 
allen Versuchstagen zur Zeit des Lichteinfalls schon deutlich am Anfang 
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des aufsteigenden Kurvenastes, also im Übergang zur Nachtstellung; 
kurz nach Lichtbeginn erfolgte dann aber am 22. 11. eine beträchtliche, 
am 23.11. eine geringere Kurvensenkung. Bald kehrte die Kurve 
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Abb. 20. Bewegungsverlauf im 9:21-Stunden Licht-Dunkel-Wechsel. 


jedoch in ihre ursprüngliche Bewegungsrichtung zurück und erreichte 
12 Stunden 10 Min., 12 Stunden 25 Min., 11 Stunden 5 Min. und 
11 Stunden 50 Min. — im Durchschnitt also etwa 12 Stunden — nach 
dem letzten Lichtbe- 





s À m Tabelle 5. 
en en niv EN Lage der Nachtmaxima bei einem Wechsel von 
stellung. 6 Stunden Licht mit 24 Stund n Dunkelheit, 
Tabelle 5 zeigt, daß Lise Sc 
alle 4 Pflanzen, die im | | neck. En 
6: 24-Stunden-Zyklus corre Pfl.-Nr. am Mie schnittswert 
standen, ihr Nachtmaxi- | yoy 











mum 11—121/, Stunden 

nach dem Lichtbeginn | 45 11 
: Ri , 48 1250 40 

einnahmen, wobei im 6:24 | 68 1145 | 11 

einzelnen ziemlich er- | 69 1110 

hebliche Streuungen — 

stärker als die in Abb. 19 — auftraten. Der Tagesextrempunkt wurde, 

wenner überhaupt als solcher ausgeprägt war und sich nicht statt dessen 

langes Verharren zeigte, einige (ungefähr 3—6) Stunden vor dem 

Lichtbeginn erreicht. 








Häufigkeit der Nachinarima 
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Über die Verhältnisse beim 9:21-Stundenrhythmus gibt Abb. 20 
Aufschluß. Die Kurve beginnt mit Einsatz des 9stündigen Lichtes; 


Tabelle 6. 
Lage der Nachtmaxima bei einem Wechsel 
von 9 Stunden Licht mit 21 Stunden Dunkelheit. 
| 





sie befand sich schon 
eindeutig im Anstieg, 
der auch während der 
ganzen Belichtung fort- 





Lage des R 
Nachtmaxi- gesetzt wurde und in 
mums nach Dureh- s 
Rhythmus Pfl.-Nr. dem letzten | Schnittswert den ersten Stunden der 
Lichtbeginn aller Kurven x d D 
tn Psion dann einsetzenden Dun- 
| kelheit seinen Extrem- 
| 53 | 1205 punkt erreichte. Mebr 
| zu” om oder weniger rasch 
9:2) J| 56 12 > nach diesem Nacht- 
= || 56B | 12% maximum änderte sich 
| = mi die Bewegungsrichtung 
| 89 1150 des Blattes, und die 


sich senkende Kurve 


erreichte schon einige (4—7) Stunden vor dem Beleuchtungsbeginn 
die extreme Tagstellung. 

Tabelle 6 gibt die Nachtmaxima sämtlicher im 9: 21-Stundenrhyth- 
mus geschriebenen Kurven wieder. 
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Abb. 21. Streuung der Nacht- 
maxima aller im 9:21-Stun- 
den - Licht - Dunkel - Wechsel 
registrierten Kurven. (Ab- 
szisse = Anzahl der Stunden 
nach dem letzten Lichtbe- 
ginn, Ordinate = Anzahl der 
Kurvenpunkte.) 


Das Nachtmaximum lag im Mittel 
12 Stunden nach dem Beleuchtungsbeginn 
(vgl. Abb. 21). Die gesamten Kurven waren 
recht einheitlich, obwohl sie aus verschiede- 
nen Serien stammten, bei denen die Belich- 
tungsbedingungen variierten. 

B) Zykluslänge 33 Stunden. Der 33-Stun- 
denzyklus war aufgeteilt in 9 Stunden Licht 
mit 24 Stunden Dunkelheit und in 11 Stun- 


2 5 ” s den Licht mit 22 Stunden Dunkelheit. 
Stunden nach Lichtbeginn 


Abb. 22 enthält einen Ausschnitt aus 
dem Rhythmus 9:24. An allen Versuchs- 
tagen wurde das Nachtmaximum eindeutig 
bei Einsatz der Dunkelheit erreicht, d.h. 
9 Stunden nach dem Lichtbeginn. Das 
Tagesextrem wurde 5—7 Stunden vor dem 
Lichteinsatz, also noch in der Dunkel- 





periode, erreicht, das 9stündige Licht fiel also immer in den auf- 


steigenden Kurvenast. 


1 Die B-Kurven wurden 2—3 Wochen nach dem Beginn des Rhythmus regi- 
striert. Der Versuch dauerte hier über 3 Wochen. 
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So regelmaBig verliefen nun allerdings nicht alle Kurven. Immerhin 
war bei 5 von 9 aufgenommenen eine Häufung der Lage des Nacht- 
maximums etwa 9 Stunden nach Lichtbeginn erkennbar. Bei den 
restlichen Pflanzen lag bei dreien das Nachtmaximum dagegen sehr 
wesentlich später; es wurde frühestens nach 10!/, Stunden und im 
allgemeinen erst nach 12—13 Stunden erreicht. Bei einer Pflanze 
schließlich war die Schwankung außerordentlich groß; zu Anfang des 
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9.XT.45 101. 11. XI. 72.4T. WIL 
Abb. 22. Bewegungsverlauf im 9:24-Stunden Licht-Dunkel-Wechsel. 


Versuchs lag das Nachtmaximum 14 Stunden nach dem Lichtbeginn, 
am Ende wurde es schon nach 8 Stunden erreicht. Bei diesen äuBerst 
großen Streuungen war es nicht möglich, einen Mittelwert für die Lage 
des Nachtmaximums zu ermitteln. 

Der 9:24-Stundenrhythmus wurde immer wieder beobachtet, in 
verschiedenen Räumen, zu verschiedenen Zeiten und in verschiedenen 
Lichtintensitäten (300 und 700 Lux). Aber jedesmal traten die gleichen 
Schwankungen auf. 

Der 33stündige Zyklus wurde außerdem auch noch aufgeteilt in 
11 Stunden Licht und 22 Stunden Dunkelheit. Hier war das Ver- 
suchsergebnis eindeutiger. Die Nachtextrempunkte häuften sich 
(Abb. 23) ganz eindeutig zwischen der 13. und 14. Stunde nach Licht- 
beginn. 

Planta. Bd. 37. 25 
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Wenn der Lichtbeginn, der bei den Normalrythmen also etwa 
in der Mitte der Morger phase liegt, die Blattbewegung immer so ein- 
reguliert, daB im Mittel 17—18 Stunden danach cin Nachtmaximum 
hegt, so muß das Blatt in diesem Zeitpunkt eine Sensibilität zur Herbei- 
führung dieser Reaktion aufweisen. Diese Empfindlichkeit war nun 
offertar nicht auf diesen eiren Zeiipunkt (etwa die Mitte der Morgen- 
phase) beschränkt, sondern über nahezu die ganze Phase ausgedehnt. 
Denn bei unseren Versuchen mit der Lang- und Kurztagsfolge (Kapitel 
2ha) fielen die einzelnen Beleuchtungsbeginne etwa zwischen die 
zweite bis elite Stunde nach dem Nachtextrempunkt (Tabelle 1), stets 
war aber die Wirkung des Lichtes die gleiche; die Blattbewegung stellte 
sich vollkommen auf den letzten Lichtbeginn um. 

Erst wenn der zweite Lichtbeginn (Kurztagsbeginn im Wechsel von 
Lang- und Kurztag) am Tagesextrempunkt oder nach diesem lag, wenn 
das Licht also nicht mehr in der Morgen-, sondern in der Abendphase 
einsetzte, wurde das Nachtmaximum nicht mehr vom letzten Licht- 
beginn allein, sondern als Resultante von den zwei letzten Lichtbeginnen 
bestimmt. Eine Resultantenwirkung bei der Bestimmung der Nacht- 
extrempunkte hat erstmalig BÜNNING (1944, I) beschriel en. Sie tritt, 
wie unsere Versuche zeigten, aber nur dann auf, wenn der eine Licht- 
beginn in die Morgen-, der zweite erst in die Abendphase des nächsten 
Tages fällt. Die gleiche Resultantenwirkung wird uns auch bei der 
Besprechung der Langrhythmen wieder begegnen, wo alle Lichtbeginne 
in die Abendphase fallen. 

Früher Lichtbeginn am Anfang der photophilen Phase, der, wie 
oben erörtert wurde, höchstwahrscheinlich ein Hinausschieben des 
Tagesextrems bewirkte, blieb ohne Einfluß auf die Lage des Nacht- 
maximums. Dieses wurde immer 17—18 Stunden nach dem Licht- 
beginn erreicht. Durch diesen frühen Lichteinfall muß also infolge 
der dadurch bedingten Verlängerung der Zeit vom Beleuchtungsbeginn 
bis zur extremen Tagstellung die Abendphase automatisch verkürzt 
werden. Wird also das Tagesextrem erst 8 Stunden nach Lichtbeginn 
erreicht, dann bedeutet das eine Verkürzung der Abendphase von 
12 auf 10 Stunden. 

Es ist also wahrscheinlich (als ganz sicher soll es wegen der nicht 
immer klaren Lage des extremen Tagespunktes noch nicht ausg 2sprochen 
werden), daB durch Beleuchtungsbeginn im frühen Teil der photo- 
philen Phase die Länge sowohl der photophilen als auch der skoto- 
philen Phase des folgenden Tages abgekürzt wird. Die Abkürzung des 
Gesamtzyklus auf weniger als 24 Stunden erfolgt also auf Kosten 
sowohl der Morgen- als auch der Abendphase. 

Die Kurzzyklen zeigten einige Abweichungen von den von BËNNING 
(1944, I) aufgestellten Regeln. Er gibt, gestützt auf Versuche von 
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KLEINHOONTE mit Canavalia, für die Kurztagspflanzen als Grenze der 
Zyklenlänge. die diese noch mitschwingen können, den 16-Stunden- 
rhythmus an. Bei dem in den vorstehenden Versuchen gebrauchten 
Phaseolus multiflorus lag die Zyklenlänge, derem Licht-Dunkel-We:hsel 
die Pflanze noch zu folgen vermochte, eindeutig höher, nämlich erst 
bei 18 Stunden. Bei dem 16-Stunden-Zyklus, mochte er aufgeteilt 
sein in 8:8, 6: 10 oder 4: 12 Stunden, folgten die Pflanzen fast nie dieser 
schnellen Licht-Dunkel-Folge, sondern sie bewegten sich dann im 
32-Stundenrhythmus. 

Bünnıne (1944, I) zieht bei der Besprechung der SNypERschen 
Versuche den Schluß, daß kurze Lichtgaben, die neben ciner Hauptlicht- 
periode in die Dunkelperiode eingeschaltet werden, den Kurvenverlauf 
nicht wesentlich beeinflussen und bei Kurvenkonstruktionen vernach- 
lässigt werden können. Unsere Versuche haben aber gezeigt, daß 
doch eine Wirkung vorlag, und zwar war sie offenbar verschieden. je 
nachdem, ob das Licht die Abendphase (Kurvenanstieg) oder die 
Morgenphase (Kurvenabfall) traf. Bei letzterer schien das kurze 
Zwischenlicht tatsächlich ohne Einfluß auf den Kurvenverlauf zu sein, 
während es in der skotophilen Phase ganz eindeutig eine 2—3stiindige 
Verzögerung des Nachtmaximums zur Folge hatte (Tabelle 3). 


Diese 2-, meist 3stündige Hinausschiebung des Nachtmaximums 
war nun nicht nur bei den Rhythmen mit einer Zwischenbelichtung in 
der skotophilen Phase, sondern auch bei den Kurzzyklen von 14 und 
16 Stunden Dauer zu beobachten. Die Erklärung dafür liegt offenbar 
in folgendem: Beide Rhythmen (Störungslichtgruppe wie 14- und 
16-Stunden-Zyklus) stimmen, wenn sie sonst auch uoch so verschieden 
sind, doch darin überein, daß sie täglich zwei Beleuchtungsbeginne, einen 
in der photophilen und einen auch in der skotophilen Phase haben. 
Wie verhalten sich nun diese beiden Lichtbeginne bei der Bestimmung 
der Blattbewegung? Beide Lichteinsätze (der in der photophilen und 
der in der skotophilen Phase) können den Kurvenverlauf nicht gleich 
stark beeinflussen. Denn in diesem Fall müßte — beispielsweise beim 
8:8-Stunden-Zyklus und ebenso beim Zwischenlicht nach der 7. Dunkel- 
stunde — das Nachtmaximum 8 Stunden später erreicht werden als 
bei den gewöhnlichen Tagesrhythmen. 

Der Lichtbeginn des ersten Zyklus erstrebt nach 17,5, der des 
zweiten ebenfalls nach 17,5 Stunden ein Nachtmaximum. Da der 
Beginn des 2. Zyklus 16 Stunden später als der des 1. Zyklus liegt, 
wird auch die von ihm erstrebte Nachtstellung 16 Stunden später 
liegen. Wäre nun die Wirkung beider Lichtbeginne gleich stark, dann 
müßte das Nachtmaximum in der Mitte zwischen den beiden erstrebten 
Stellungen liegen, also 8 Stunden später als bei Normalrhythmen. 
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Tabelle 3, oberer Teil, und die Abb. 12, 16 und 17 zeigen jedoch 
keine 8-, sondern nur eine 2—3stündige Verzögerung des Nachtextrem- 
punktes. Die Wirkung des Lichtes auf den Kurvenverlauf war also 
offensichtlich eine verschiedene, je nachdem ob dieses die photophile 
oder die skotophile Phase traf. Der Lichtbeginn in der photophilen 
Phase hatte ganz deutlich einen weit stärkeren Einfluß bei der Bestimmung 
des Nachtmaximums als der der skotophilen Phase, und zwar etwa im 
Verhältnis 5:1 zugunsten der photophilen Phase. Der tatsächlich 
erreichte Nachtextrempunkt lag nämlich dem von dem Licht der 

2 1 #4 6 2 ww yw g _ photophilen Phase erstrebten etwa 









































! L 4 7 5mal näher als dem von dem Licht 
$ > L ‘\\ der skotophilen Phase bestimmten 
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4 14 FR Wenn also an ein und demselben 
Tag von zwei getrennten Licht- 
a impulsen der eine in die photophile 
2 1 HER m ‘s_ und der andere in die skotophile 
VX : 27 x Phase fällt, so übt das in die 
74 ) € A Le Morgenphase treffende Licht einen 
X 4 weit stärkeren EinfluB auf die Blatt- 
4 NF’ Peery bewegung aus. Die beiden Phasen 
sind also verschieden in ihrer Wir- 

b kung auf den Kurvenverlauf. 
be ge la ner ye “eet Für die‘ Blattbewegungen bei 
Licht-Dunkel-Wechsel. Langrhythmen hat BÜNNING (1944) 


folgende Gesetzmäßigkeit aufge- 
stellt: die extreme Tagstellung wird immer 6 -- 24 Stunden nach jedem 
Lichtbeginn eingenommen, die Nachtstellung jedoch ist die Resultante 
der von den 2 letzten Lichtbeginnen erstrebten Stellungen. Konstruiert 
man die entsprechenden Schemata für die beiden 30stündigen Zyklen 
(6:24 und 9:21), so erhält man die durchgehenden Kurven in Abb. 24; 
die in unseren Versuchen experimentell ermittelten Kurven sind 
daneben mit gestrichelten Linien eingetragen. Die Lage der Kardinal- 
punkte deckt sich also nicht vollständig, jedoch stimmt der Haupt- 
bewegungsverlauf der experimentell gefundenen Kurven im wesentlichen 
mit dem Bünnıseschen Schema überein. Bei dem 33-Stunden-Zyklus, 
besonders im 11:22stündigen Licht-Dunkel-Wechsel, deckte sich die 
Lage der Kurvenextrempunkte sogar genau mit dem BÜNNING-Schema. 


2. Binnines Blühtheorie. 
Zusammen mit der Aufstellung der grundlegenden Gesetzmäßig- 
keiten der autonomen Blattbewegungen (1944, I) und auch schon früher 
(1936) deutet Binnine diese Blattbewegungen als den sichtbaren 
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Ausdruck einer in den Pflanzen waltenden endogenen Rhythmik, 
die eine bedeutsame Rolle im Leben der Pflanze spielt und vor allem 
auch die Eigenart ihrer photoperiodischen Reaktionen erklaren soll. 
Bünnıne (1946) hat seine Vorstellung in einer Figur (Abb. 3, S. 272) 
schematisch dargestellt, die in Abb. 25 wiedergegeben ist. Sie gilt 
für Kurztagspflanzen. 

Die gestrichelte Linie bedeutet die Blattbewegung, die ausgezogene 
die endogene Rhvthmik. Die Blattbewegung ist hier nicht invers, 
sondern naturgemäß aufgezeichnet; der aufsteigende Kurvenast be- 
deutet also die Blatthebung, der abfallende die Blattsenkung. An der 
ausgezogenen Kurve stellt der Kurventeil, der über der Horizontallinie 
liegt, die photophile Phase, der Teil darunter die skotophile dar. 
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Abb. 25. Blattbewegung und endogene Rhythmik bei Kurztagspflanzen. 
(Nach BUNNING 1946). 


Die in Abb. 25 gezeichnete Blattbewegung läßt sich mit den vorstehend 
wiedergegebenen Kurven jedoch nicht in Einklang bringen. In allen 
unseren Kurven wurde — von Sonderfällen abgesehen — die tiefste 
Nachtstellung der Blätter völlig eindeutig etwa 18 Stunden nach 
Beleuchtungsbeginn eingenommen (in den die Bewegung der Blätter 
ja invers wiedergebenden Kurven der höchste Punkt). Dann setzte 
die Blatthebung ein. Wenn also im regelmäßigen Wechsel von 
12 Stunden Licht und 12 Stunden Dunkelheit 6 Stunden nach diesem 
Nachtextrem wieder beleuchtet wurde, dann war das Blatt bereits 
seit 6 Stunden in aufsteigender Bewegung und erreichte nach weiteren 
6 Stunden seine höchste Tagstellung (tiefster Punkt der im experimen- 
tellen Teil enthaltenen Kurven). In Abb.25 hingegen beginnt die 
Blatthebung erst einige Stunden nach dem Lichteinfall, beim Beleuch- 
tungsbeginn muß sich das Blatt, nach der Figur zu urteilen, noch 
in Abwärtsbewegung befunden haben. Dieser Widerspruch zu dem 
tatsächlichen Verhalten bleibt auch im weiteren Verlauf der Kurve in 
Abb. 25 bestehen. Die höchste Blattstellung ist etwa 14 Stunden 
nach dem Lichtbeginn eingezeichnet, in Wirklichkeit ist das Blatt 
dann, wie unsere vorstehenden Figuren eindeutig gezeigt haben, aber 
schon seit fast einem halben Tag, d.h. etwa 6 Stunden, wieder in 
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Abwärtsbewegung. Während die tiefste Nachtstellung in unseren Ver- 
suchen 17—18 Stunden nach dem Beleuchtungsbeginn eingenommen 
wurde, liegt sie in Abb. 25 erst nach 26 Stunden. In Abb. 25 sind 
also alle Werte um fast einen halben Tag nach rechts verschoben, 
und damit werden auch alle aus ihr fiir die photo- und skotophile 
Phase gezogenen Folgerungen (ausgezogene Linie) hinfällig. 

Als äuBeres Merkmal des Verlaufs der endogenen Rhythmik hat 
Bünnıne immer die Blattbewegung bezeichnet, und auch 1946 nennt 
er sie noch einen wichtigen Anzeiger für den jeweiligen Zustand der 
endonomen Rhythmik. Solange sich die Blätter heben, soll sich die 
Pflanze in der photophilen, während der Senkung in der skotophilen 
Phase befinden, ‚die maximale Hebungsgeschwindigkeit fallt mit dem 
Maximum der photophilen, die maximale Senkungsgeschwindigkeit 
mit dem Maximum der skotophilen Phase zusammen“. Die in Abb. 25 
gezeichnete ausgezogene Kurve entspricht dieser Forderung; da aber 
die punktierte Kurve (die Blattbewegung also) nicht den tatsächlich 
beobachteten Bewegungen entspricht, kann auch die Darstellung der 
endonomen Rhythmik nicht richtig sein. Es sei denn, die endonome 
Rhythmik spiegele sich überhaupt nicht in der Blattbewegung wider. 
Die Binninasche Theorie, die sich in Jahren entwickelte, hat ja aber 
ihren Ausgang ganz und gar von den zuerst bekannt gewordenen 
Blattbewegungen genommen, und dieser Zusammenhang wird ja auch 
1946 noch ganz ausgespiochen aufrecht erhalten!. 

Nun hat Bünnıng früher (1944, I, II) die Blattbewegung auch gar 
nicht so gezeichnet wie in Abb. 25, sondern auf Grund der in der 
Literatur von PFEFFER und KLEINHOONTE veröffentlichten Kurven 
sowie nach eigenen Beobachtungen so dargestellt, wie die cben in dieser 
Arbeit gefundenen Kurven. Von diesen und der daraus in BUNNINGS 
Sinn abgeleiteten Lage der photophilen und skotophilen Phase ausgehend 
kat die Diskussion wieder eine reale Basis. 

Der Fhasenwechsel, der endogen durch selbständig ablaufende 
zellphysiologische Vorgänge bedingt ist (BÜNNING 1942), soll folgende 
Bedeutung für die Blütenbildung haben: Die photophile Phase soll, 
wenn sie von Licht getroffen wird, die Blütenbildung fördern; fällt 
hingegen Licht in die skotophile Phase ein, so soll die Blütenbildung 
gehemmt werden. 


1 Anmerkung. bei der Korrektur. Während des Druckes dieser Arbeit hat 
Bünnme in der Z. Naturforsch. 3b, 457 (1948) mitgeteilt, daß das 1946 von ihm 
veröffentlichte Schema von Nicoti Tab Maryland Mammoth stamme. 
Wie weit die Verhältnisse bei diesem einen Objekt auf die Gesamtheit der Kurz- 
tagspflanzen übertragen werden können, muß aber mindestens abgewartet 
werden. HARDER und GÜMMER (1949, S.46) betrachten den Maryland Tabak 
als Sonderfall. 
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Der Wechsel dieser Phasen soll also — das ist bei allen Darstellungen 
BUNNINGs immer unverändert ausgesprochen worden — an der 
Blattbewegung erkennbar sein. Wir haben aber bei allen unseren Kur- 
ven gesehen, daB diese in ihrem Verlauf groBen Schwankungen unter- 
worfen sind. Die extreme Nachtstellung und noch mehr die extreme 
Tagstellung andern ihre Lage selbst unter den gleichen Bedingungen 
und bei derselben Pflanze teilweise von Tag zu Tag um mehrere Stun- 
den. Da auch diese Veränderlichkeit der Ausdruck der inneren Vorgänge 
sein dürfte, ist anzunehmen, daB die Phasenbegrenzung bei den 
Pflanzen keine präzise sein diirfte und jedenfalls von Tag zu Tag 
schwankt. Das ist aber eine wichtige Erkenntnis fiir die Beurteilung 
der Blühergebnisse. Bei Serienversuchen fanden z. B. HARDER und 
Mitarbeiter (1946), daB bei Kalanchoé Blossfeldiana nur selten alle 
Individuen einer Gruppe gleich reagierten, sondern Bliihtermin und 
Blütenzahl, ja sogar das Zustandekommen des Blühens selbst waren 
starken Streuungen ausgesetzt. Das ist nach den Unregelmäßigkeiten 
im Kurvenverlauf auch gar nicht anders zu erwarten. 

Mit den Bünnıseschen Annahmen (1944) von der Bedeutung des 
Lichteinfalls in. die photo- und die skotophile Phase lassen sich jedoch 
kaum alle bisher bekannt gewordenen unter photoperiodischem Einfluß 
zustande gekommenen Blühergebnisse verstehen. Das gilt z. B. für 
das Blühen von Kalanchoé mit Zwischenbelichtung während der Dunkel- 
periode (HARDER und BoDE 1943, GALL 1945). Unsere Kurven mit 
Zwischenbelichtung in der Nacht (Abb. 13) haben ja gezeigt, daß das 
Störungslicht nach der 7. Stunde in die 2. Hälfte des aufsteigenden 
Kurvenastes fällt und das nach der 9. Dunkelstunde auf das Nacht- 
maximum bzw. eben danach. Solches Störungslicht hemmt nach 
HARDER und Bope (1943) aber die Blütenbildung stark, und zwar in 
beiden Dunkelstunden etwa in gleichem Maße. Nach Bünnınes 
neuester schematischer Darstellung (Abb. 25), die ja, abgesehen von 
der unzutreffenden Verschiebung des ganzen Systems nach rechts, 
für die Ablesung der sensiblen Phasen aus den verschiedenen Blatt- 
stellungen verwendet werden kann, hört die Hemmwirkung aber schon 
mit dem Maximum der Nachtstellung auf; das Störungslicht in der 
9. Stunde müßte demnach also wirkungslos sein bzw., da es schon in 
die photophile Phase fällt, das Blühen sogar fördern. 

Man wird also die Binnrneschen Vorstellungen modifizieren 
müssen, was möglich ist durch die Annahme einer etwas abgeänderten 
Lage der physiologischen Wirkungsmaxima, wie es in Abb. 26a ge- 
schehen ist. In ihr gibt die gestrichelte Linie das Schema der Blatt- 
bewegung, wie die registrierten Kurven invers aufgezeichnet, für 
einen Licht-Dunkel-Wechsel 12:12 Stunden wieder. Nach BÜNNINGs 
Vorstellung, wonach ja Blatthebung (also Kurvensenkung) mit der 
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photophilen Phase und Blattsenkung mit der skotophilen zusammen, 
fallen, wiirde diese Kurve also direkt die zeitliche Aufteilung der endo- 
genen Rhythmik darstellen. Nehmen wir nun an, daB die photophile 
Phase nicht sofort nach Erreichen der extremen Nachtstellung einsetzt, 
sondern die chemischen Prozesse, die mit den blütenbildenden Vorgängen 
verknüpft sind, der Bewegung nachhinken, und zwar um 3 Stunden, 
und ferner, daB dieses Nachhinken nicht nur beim Ubergang von der 
Abend- in die Morgen- 
bewegung der Blatter 
vorliegt, sondern wih- 
rend der gesamten Dauer 
der Vorgänge, dann er- 
halt man die ausgezogene 
Kurve in Abb. 26a. Nach 
Binnine soll das Maxi- 
mum jeder Phase mit 
der maximalen Bewe- 
gungsgeschwindigkeit der 
N Blätter verknüpft sein. 
Halten wir daran fest, 
jedoch unter gleichzeiti- 
b ger Berücksichtigung des 
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Abb. 26a u. b. Schema der Blattbewegung und der 
endogenen Rhythmik bei einem 12: 12-Stunden Licht- 
Dunkel-Wechsel. a Die gestrichelte Linie gibt die 
Blattbewegung, die hier — wie bei den registrierten 
Kurven — invers aufgezeichnet ist, wieder. Die 
ausgezogene Linie bedeutet die endogene Rhythmik, 
die nicht mit der Blattbewegung gleichgeschaltet 
ist, sondern 3 Stunden nachhinkt. b Gestrichelte 
Linie = Blattbewegung, ausgezogene Linie = endo- 
gene Rhythmik. Der Teil über der mittleren Hori- 
zontallinie bedeutet photophile, der Teil darunter 
skotophile Phase der endogenen Rhythmik. 


3stiindigen Nachhinkens, 
so wäre die größte Emp- 
findlichkeit der photo- 
philen Phase um 9 Uhr 
vormittags und die der 
skotophilen um 21 Uhr. 
Das vorherige und an- 
schließende Zu- und Ab- 





nehmen der Sensibilität 
kommt zum Ausdruck bei der Darstellung in Abb. 26b. In ihr ist 
die Blattbewegung unverändert dargestellt, die endogene Rhythmik 
(ausgezogene Kurve) jedoch so, daß der Teil, der oberhalb der durch 
die Mitte der Figur gehenden Horizontalen liegt, die photophile, der 
darunter liegende die skotophile Phase bedeutet. Je weiter entfernt 
sich die Kurven von der Mittellinie befinden, desto stärker ist der 
Effekt auf das Blühen, und zwar bei der photophilen Phase fördernd, 
bei der skotophilen Phase hemmend. Die hemmende Wirkung des 
Lichtes würde also um 15 Uhr beginnen, um 21 Uhr ihr Maximum 
erreichen und um 3 Uhr zu Ende sein. In den frühen Teil der Blatt- 
hebung fallendes Licht würde also noch hemmend wirken. Störungs- 
licht in der 9. Dunkelstunde (bei einem 9:15-Stundentag) muß nach 
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dieser Vorstellung also noch hemmend wirken, denn es trifft ja das 
Nachtmaximum bzw. den ganz friihen Teil der Blatthebung. 

Nun kommt man allerdings mit einer Verschiebung der endonomen 
Rhythmik um 3 Stunden gegen die Blattbewegung noch nicht ganz 
aus!, um alle Ergebnisse HARDERs und BoDes zu erklären. Die Wir- 
kung des Störungslichtes dehnte sich über 13 Stunden aus (mit dem 
Maximum der Wirkung in der Mitte der Dunkelperiode). Man müßte 
also — abgesehen von der 3stündigen Verschiebung — auch noch eine 
gewisse Ausdehnung der skotophilen Phase über die Dauer der Blatt- 
senkung hinaus annehmen. Damit kommt man dann allerdings schon 
zu Modifikationen, die sich schon recht weit von den ursprünglichen 
Büxnxninéschen Vorstellungen entfernen. Immerhin ließe sich damit 
vielleicht auch das Nichtblühen bei einem 9:9 und das verzögerte 
Blühen bei einem 10:10-Stunden-Rhythmus, wie Versuche an Kalanchoé 
Blossfeldiana (HARDER und GÜMMER 1949) ergeben haben, erklären. 
Wie soll man dann aber andererseits das Versuchsergebnis deuten, daß 
Kalanchoé im 9:9-Stunden Licht-Dunkel-Wechsel vegetativ bleibt, 
während sie im 6:12-Stunden-Rhythmus (also bei gleicher Gesamtzyklen- 
länge) kaum schlechter blüht als im normalen 12:12-Stunden Licht- 
Dunkel-Wechsel ? 

Ähnliche Fragen ergeben sich auch noch bei anderen Rhythmen. 
Während bei den Versuchen mit dem Störungslicht schon einige Minu- 
ten Licht in der Mitte der Nacht (also im zweiten Teil des aufsteigenden 
Kurvenastes =: skotophile Phase) das Blühen verhindern, fällt bei den 
Langrhythmen ein großer Teil, wenn nicht die Gesamtheit der Licht- 
stunden in den aufsteigenden Kurvenast, also in die skotophile Phase, 
ohne das Blühen merklich zu hindern. In die photophile Phase fällt 
bei diesen Langrhythmen überhaupt kein Licht, und dennoch kommen 
die Pflanzen zum Blühen. 

Es konnte an dieser Stelle nur andeutungsweise die Theorie mit 
den tatsächlichen Blühergebnissen verglichen werden. Doch kann man 
jetzt wohl schon behaupten, daß die Binnrneschen Blühvorstellungen, 
wenigstens für die Kurztagspflanze Kalanchoé Blossfeldiana, nicht ganz 
zutreffen dürften. Eine genaue Überprüfung aller bis jetzt von Kurz- 
tagspflanzen bekannten Blühergebnisse mit den Erwartungen, die sich 
aus der Binninoschen Blühtheorie ergeben, muß Aufgabe einer anderen 
Arbeit bleiben. 


D. Zusammenfassung der Ergebnisse. 
Primärblätter von Phaseolus multiflorus wurden folgenden Licht- 
Dunkel-Wechseln ausgesetzt: a) im 24stündigen Zyklus 1:23, 3:21, 6:18, 


1 Die 3 Stunden sind hier nur beispielsweise eingesetzt, um das Prinzip zu 
zeigen; man könnte auch 4 oder mehr Stunden nehmen. 
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9.15, 12:12, 13:11, 14:10; b) im Wechsel von Lang- und Kurztag 
mit verschiedenen Anfangszeiten an den aufeinanderfolgenden Tagen 
14:10, 8:16, 14:12, 8 14, 14:13, 6:15, 14:14, 4:16, 14:14, 8:12, 14:14}, 
8: 11}, 14: 16, 8:1 10. 14: 18, 6: 10, “14: 20, : 4: 10; c) wurde bei einem 
9:15 Stundentag 1/,stündiges Zwischenlicht nach der 3., 5., 6., 7., 
9., 11. Dunkelstunde eingeschaltet; d) wurden noch die Kurzzyklen 
6:6, 7:7, 8:8, 6:10, 4:12, 9:9, 10:10, 11:11 und schlieBlich e) die Lang- 
rhythmen 6: 224, 9: 21, 9: 24, , 11: 22 : registriert. Dabei hat sich ergeben: 


1. Die Lage der Extrempunkte der Kurven (höchste Tagesstellung 
und tiefste Nachtstellung der Blätter) war erheblichen Schwankungen 
unterworfen, sowohl von einem zum anderen Tag als auch bei verschie- 
denen Pflanzen an dem gleichen Tag. Im Mittel lag das Nachtmaximum 
etwa 171, Stunden nach dem Lichtbeginn; die höchste Tagesstellung 
war meistens schwer genau zu erfassen. 

2. Begannen bei einem Wechsel von Lang- und Kurztagen die 
Kurztage bis 5 Stunden später als die Langtage, dann wurde die Blatt- 
bewegung an jedem Tage von dem jeweiligen Lichtbeginn neu einregu- 
liert. Setzte der Kurztag aber erst ein, wenn die Blattbewegung bereits 
das Tagesmaximum erreicht hatte, so war der nächste Nachtextrem- 
punkt die Resultante aus den von beiden Lichteinsätzen (am Lang- und 
am.Kurztag) erstrebten Stellungen. — Die extreme Nachtstellung des 
Langtags wurde stets etwa 17—18 Stunden nach Lichtbeginn erreicht. 

3. Nächtliches Störungslicht in der ersten Hälfte der Nacht (3. bis 
7. Dunkelstunde) hatte immer eine 2—3stündige Hinausschiebung des 
Nachtmaximums zur Folge; Störungslicht in der zweiten Hälfte der 
Nacht blieb jedoch ohne wesentlichen Einfluß auf die Blattbewegung. 

4. Licht-Dunkelzyklen, deren Gesamtlänge unter 18 Stunden lag, 
wurden von dem Phaseolus-Blatt nicht mitgeschwungen. Es kam hier 
eine Blattbewegung zustande, deren Dauer das doppelte des gebotenen 
Zyklus betrug (beim 7: 7-Stundenrhythmus wurde eine 14:14stiindige 
Schwingung ausgeführt). 

5. Schwingurgen in Langrhythmen von 30 und 33 Stunden Dauer 
wurden von den Blättern ausgeführt. Jedoch war die Lage der maxi- 
malen Kurvenpunkte nicht immer eindeutig zu bestimmen. Bei allen 
registrierten Langzyklen fiel aber ein großer Teil der Lichtstunden 
— meistens ihre Gesamtheit — in den aufsteigenden Kurventeil, also 
in die Zeit der Blattsenkung. 

6. Der Zeitpunkt des Erreichens der höchsten Tagesstellung der 
Blätter scheint abhängig zu sein von dem Zeitpunkt, in dem das Licht 
einsetzt; fiel dieses in den Anfang der durch Blatthebung ausgezeich- 
neten Periode (photophile Phase), dann wurde der extreme Tagespunkt 
im Mittel nicht 6, sondern 7 oder 8 Stunden nach dem Lichtbeginn 
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eingenommen; das Nachtmaximum dagegen wurde auch hier 17 bis 
18 Stunden nach dem Lichteinsatz erreicht. 

7. Setzte an ein und demselben Tag sowohl in der durch Blatt- 
hebung wie auch der durch Blattsenkung charakterisierten Periode, 
also in der photophilen wie auch in der skotophilen Phase, Licht ein, 
so war das Licht der photophilen Phase mit deutlich stärkerem Einfluß 
bei der Bestimmung der Blattbewegung beteiligt als das Licht der 
skotophilen Phase (etwa 5:1 zugunsten der photophilen Phase). 

8. Um Blühergebnisse an Kalanchoé Blossfeldiana (Kurztagspflanze) 
besser erklären zu können, wurde die Kurve der physiologischen Wirk- 
samkeit gegenüber der der Blattbewegung um 3 Stunden nach rechts 
verschoben. Als Zeitpunkt stärkster Hemmwirkung für das Blühen 
wurden 3 Stunden vor dem Maximum der Nachtstellung angenommen. 


Herrn Prof. Dr. R. HARDER spreche ich für die Überlassung des 
Themas und die stete Förderung der Arbeit: meinen herzlichsten 


Dank aus. 
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EIN SPATGLAZIALES PROFIL VON HUXFELD BEI BREMEN. 
Von 
Fritz OVERBECK. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 24. Februar 1949.) 


Nordôstlich von Bremen liegen rings um Worpswede mehrere große 
Hochmoore in dem sehr breiten „Hamme-Urstromtal‘‘ zwischen der 
Vegesacker und der Zevener Geest. Diese Moore, die man insgesamt 
wohl als Teufelsmoor bezeichnet, sind im wesentlichen erst während 
der postglazialen Wärmezeit durch Versumpfung entstanden. Aber von 
einzelnen Stellen sind auch tiefere Senken des Mooruntergrundes mit 
sehr viel älteren Ablagerungen kleiner Vorseen bekannt geworden. Ich 
hatte das Glück, im August 1928 mit dem Moorbohrer solche spät- 
glazialen Muddeablagerungen unter der Hochmoordecke bei den Moor- 
kolonien Dannenberg und Huxfeld anzutreffen. Dannenberg liegt etwa 
12km, Huxfeld 16km nordöstlich von Bremen. Die ersten orientie- 
renden Pollendiagramme von diesen Untersuchungsstellen wurden durch 
OVERBECK und Scumitz 1931 veröffentlicht. Weil aber die seither 
weiter entwickelten Arbeitsmethoden bessere Ergebnisse als die ersten 
erwarten ließen, folgten später an Hand neu erbohrter Profile aber- 
malige Untersuchungen. Für Dannenberg (OVERBECK und SCHNEIDER 
1938) wurde hierbei der Anschluß an die noch waldlose Zeit des letzten 
Glazials gewonnen, und ferner ergaben sich Anzeichen einer spätgla- 
zialen Wärmeschwankung, die der Allerödzeit gleichgesetzt wurde. — 
Hier sei nun über ein am 14. 8. 43 erbohrtes und noch im gleichen Jahr 
pollenanalytisch untersuchtes Profil von Huxfeld (Meßtischblatt Otters- 
berg Nr. 1373) berichtet. 

Im Bereich der Kolonie Huxfeld befand sich früher einer jener 
Moorseen, von denen der zwischen der Zevener Geest und der Wörpe 
gelegene Moorteil eine ganze Anzahl aufwies, so die Klosterseen zwischen 
Dannenberg und Seebergen, den Rautendorfer See und den Grasberger 
See, bis die Kultivierung sie sämtlich zerstört hat. Ob aber jene alten 
Verlandungsschichten, die wir an unserer Profilstelle antrafen (sie liegt 
10m von der Westecke des Gartens der Schule entfernt), tatsächlich 
dem ursprünglichen Huxfelder See angehört haben, ist nicht bekannt. 
Die besonders tiefe Stelle im Moor scheint jedenfalls nach meinem 
Abtasten des Untergrundes zu einer Mulde von nur geringem Umfang 
zu gehören. 
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Stratigraphie. 

0—30cm. Wiesenboden; nicht untersucht. 

30—170cm. Probe 1—27. Älterer Sphagnum-Torf, von 30—70cm H 5! 
und H 6; von 70—170cm H7 und H 8; Eriophorum lagenweise reichlich. (Der 
jiingere Sphagnum-Torf ist gänzlich abgegraben.) 

170—210 cm. Probe 28—34. Mudde, schwarz, dyartig. Von 200—210 cm 
mit Samen von Nymphaea alba. 

210—240 cm. Probe 35—37. Magnocaricetum-Torf, muddig, schwärzlich, 
H 10; Pinus-Spaltéffnung, Carex lasiocarpa 8 Fr.; C. cf. rostrata mehrere be- 
schädigte Fr.; Eriophorum spärl.; Phragmites communis 1 Rhiz.; Comarum pa- 
lustre 1 NüBchen; Menyanthes trifoliata zahlreiche Samen. 

240—260 cm. Probe 38—40. Mudde, schwarz, H 10, mit geringem Ton- 
gehalt, im unteren Teil mit vereinzelten Sandkérnchen. Potamogeton pusillus 
1 Steinkern; Carex spec.; Nymphaea alba 1 Same; Nymphaeaceen-Innenhaare 


und Blattbasen reichlich. 
260—270 cm. Probe 41—42. Tonige Mudde, schwarzbraun, H 10, mit häu- 


figen Quarzsandkörnchen und gröberem Detritus; Sphagnum-Blattreste verein- 
zelt; Betula verrucosa 1 Fr.; Nymphaeaceen-Innenhaare. 

270—290 em. Probe 43—45. Mudde, schwarzbraun, H 10, mit geringem Ton- 
gehalt. Sphagnum-Blattreste vereinzelt; Potamogeton pusillus 1 Steinkern; 
Nymphaea alba 2 Samen; Nymphaeaceen-Innenhaare haufig. 

290—308 cm. Probe 46—49. Tonige Mudde, schwärzlichbraun, H 10; mit 
spärlichen Quarzsandkörnchen, Sphagnum-Blattreste vereinzelt; Potamogeton 
pusillus 2 Steinkerne; Nymphaeaceen-Innenhaare spärlich. 

308—335 cm. Probe 50—54. Mudde, braunschwarz, H 10, geringfiigiger Ton- 
gehalt. Potamogeton cf. acutifolius 1 Steinkern; Potamogeton spec. mehrere Stein- 
kerne; Carex sect. carex 1 Innenfr.; Nymphaeaceen-Innenhaare spärlich. 

335—348 cm. Probe 55—57. Tonmudde, bräunlich, H 10, Mineralgehalt nach 
unten zunehmend, Gehalt an Feinsand meist reichlich. 

348—350 cm. Probe 58—61. Humoser Sand. 

350 cm. Sand. 

Die jüngeren Abschnitte dieses Profils wollen wir hier nicht berück- 
sichtigen und beschränken uns auf das Spätglazial und den Ubergang 
zum frühen Postglazial (Abb. 1). Uber zwei für die Betrachtung 
wichtige Umstände, nämlich die Baumpollendichte und den Mineral- 
gehalt sei folgendes vorausbemerkt: 

Als ,,Baumpollendichte“ (BP-Dichte) ist das Zahlenverhältnis der 
gezählten Baumpollen durch die Anzahl der hierfür benôtigten Quer- 
reihen beim Durchmessen eines Deckglases (18 X 18 mm) unter Anwen- 
dung stets der gleichen Vergrößerung angeführt. Der Mineralgehalt 
wurde unter Zuhilfenahme des mikroskopischen Bildes lediglich ge- 
schätzt. Die Angaben der Pollendichte und des Mineralgehaltes geben 
also nur einen sehr ungefähren, aber immerhin aufschlußreichen Anhalt. 

In unserem Pollendiagramm (Abb. 1) sind nun, von unten begin- 
nend, folgende Abschnitte abzugrenzen: 

I. und II. 350—338 cm Tiefe (Probe 61—55). Bei äußerst geringer Baum- 
pollendichte sind sehr hohe Werte der Nichtbaumpollen verzeichnet (NBP 


ıH = Humositätsgrad der 10teiligen Skala nach v. Post. 
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maximal = 255%). Die Kurve von Betula bewegt sich um 80%, die von Pinus 
um 10%, außerdem spielt in diesem — und nur in diesem — Abschnitt der Salix- 
Pollen mit 9—18% eine wesentliche Rolle. — Die Seeablagerungen sind stark 
mineralisch. 

III. 338—308 cm Tiefe (Probe 54—50). Die Werte der NBP sind stark 
abgesunken und gehen bis auf 24% herunter; gleichzeitig ist die BP-Dichte 
von 2,1 im vorigen Abschnitt auf 11,4% im Mittel gestiegen. — Die Kurve von 
Betula erfährt nach anfänglichem Anstieg bis auf 96% einen Abfall auf 66%, 
während jetzt Pinus bis 32% ansteigt; Salix weist nur wenige Prozente auf 
oder fehlt ganz. — Die Ablagerungen dieses Zeitabschnittes sind fast rein 
organogener Natur. 

IV. 308 bis etwa 230 cm Tiefe (Probe 49—37). Die NBP sind im Gegensatz 
zum vorigen Abschnitt wieder stärker vertreten (pendelnd um 60%); Betula 
bewegt sich um 70%, Pinus um 30%; die Seesedimente zeigen wieder in stär- 
kerem Maße, wenn auch schwankend, mineralischen Anteil. 

V. 230—205 cm Tiefe (Probe 36—34). Der Abschnitt reicht hinauf bis zur 
Überschneidung der abfallenden Betula- durch die ansteigende Pinus-Kurve. 
Corylus und Quercus sind schon spärlich vertreten. Die NBP sind auf geringe 
Werte abgesunken. Die BP-Dichte aber erfährt im Verlauf dieser Periode eine 
gewaltige Zunahme. 

VI. 205—185 cm Tiefe (Probe 33—30). Die Kurve von Pinus dominiert 
und steigt an, während Betula in starkem Rückgang begriffen ist. Von den 
wärmeliebenden Holzarten beginnt Corylus als erste ihre Massenausbreitung. 
Die BP-Dichte ist sehr groß, der Anteil der NBP bleibt gering. 

Es unterliegt keinem Zweifel, daß die Zeit der basalen Abschnitte 
I und II (Probe 61—55) am stärksten im Zeichen der glazialen Klima- 
depression steht ; ferner fällt sicherlich der Abschnitt III (Probe 54—50) 
in eine klimatisch günstigere Phase, während der Abschnitt IV (Probe 
48—37) offensichtlich einem Rückschlag des Klimas zu wieder ungün- 
stigeren Vegetationsbedingungen entspricht, bis in V (Probe 36—34) 
das spärliche Auftreten der Hasel und Eiche die beginnende post 
glaziale Vorwärmezeit (,,Priboreal‘‘) ankündigt. 

Im einzelnen ist hierzu zu sagen, daB im ältesten Abschnitt durch 
sehr hohe NBP-Werte und geringste Pollendichte héchstwahrscheinlich 
völlige Waldlosigkeit angezeigt wird, so daß dadurch der Anschluß an 
die ,,Tundrenzeit‘, d. h. an die pollenfloristische Diagrammzone I (nach 
SCHÜTRUMPF 1937 und OVERBECK und SCHNEIDER 1938) erreicht ist. 
Die niederen Werte von Kiefernpollen werden lediglich auf Ferntrans- 
port aus bereits bewaldeten Gebieten zurückgehen; zum Teil wird 
dieses auch für Birkenpollen zutreffen, zum anderen Teil aber kommt 
in der Tundra selber als lokaler Pollenlieferant die Zwergbirke (Betula 
nana) in Betracht. Leider geben unsere kleinen Bohrkerne weder hier 
in Huxfeld noch im benachbarten Dannenberg Gelegenheit, durch 
makroskopische Funde das Vorkommen von Betula nana nachzuweisen. 
Die zwischen 9 und 18% liegenden Salix-Werte können nur von niederen 
und niedersten Strauchweiden herrühren. — Unter den NBP sind die 
Cyperaceen rund dreimal so stark vertreten als die Gramineen; am 


Planta. Bd. 37. 26 
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stärksten tritt die Gruppe der nicht näher bestimmten Pollen hervor. 
Spärlich vertreten sind in den Pollenspektren Centrospermen, Polygonum 
cf. Bistorta, Compositen und unter ihnen auch Artemisia!. Bemerkens- 
wert ist der Nachweis der Mikrosporen, der arktisch-alpinen Selaginella 
selaginoides, die ihren Standort -- ebenso übrigens in Dannenberg — 
in der spätglazialen Ufervegetation gehabt haben wird. Spärlich und 
unregelmäßig tritt Hippophaé in Erscheinung (maximal 2%). — Uber 
die Unterteilung innerhalb der Proben 61—55 in die Zonen I und II 
wird noch einiges zu sagen sein. 

Im Gegensatz zu I und II deuten in Abschnitt III (Probe 54—50) 
die Befunde auf eine jetzt eingetretene Bewaldung unseres Gebietes 
hin, und zwar zuerst durch die Birke, dann auch unter Beteiligung 
der Kiefer. Zwar wurden makroskopische Belege hierfür in Huxfeld 
nicht gefunden, doch ließ sich für das Dannenberger Profil, in welchem 
ganz zweifelsfrei der gleiche Zeitabschnitt unter gleichem Kurvenver- 
lauf seinen Ausdruck findet, das örtliche Auftreten von Pinus durch 
den Fund einer Spaltöffnung nachweisen. Ja, die ziemlich geringen 
NBP-Werte lassen darauf schließen, daß die Bewaldung, wenn auch 
nicht so dicht wie nach dem Beginn des Postglazials, doch schon einiger- 
maßen geschlossen gewesen ist. Irgendwelche Anzeichen für anspruchs- 
vollere Gehölze fehlen aber noch ganz. Selaginella ist für diesen Ab- 
schnitt nicht nachgewiesen, auch Hippophaö fehlt. Zu bemerken ist 
ferner, daß jetzt bei reicherer Wasservegetation, aber auch wohl infolge 
verminderter Abspülung von den nun mit einer geschlossenen Vegetations- 
decke überkleideten Hängen, fast rein organogene Ablagerungen gebildet 
wurden. Nymphaeaceen-Bestände sind durch Innenhaare angezeigt, die 
Pediastren aber haben das Maximum ihrer Entwicklung schon hinter sich. 

Es ist kaum zu bezweifeln, daß die weiter nach oben folgenden 
Sedimente lückenlos den ganzen Zeitraum bis über das Ende des Spät- 
glazials hinaus wiedergeben. Damit dürfte dann der Abschnitt III der 
„Allerödzeit‘‘ entsprechen, d. h. der ausgeprägtesten von vorübergehen- 
den spätglazialen Klimaverbesserungen, welche SCHÜTRUMPF (1937) und 
nach ihm OVERBECK und SCHNEIDER (1938) in Norddeutschland als 
pollenfloristische Zone III kennzeichnen ?. 


1 Die Durchmusterung des Huxfelder Bohrmaterials auf Pollen von Arte- 
misia erfolgte erst nachträglich und auch nur bei den Proben der waldlosen Zeit. 
Aus spätglazialen Ablagerungen Niedersachsens ist Artemisia bisher im Unter- 
eichsfeld (STEINBERG) gezählt worden; auch dort ist dieser Pollen — wie bei 
Huxfeld — zu selten, um für die Steppenfrage andeıs als höchstens im negativen 
Sinne bewertet werden zu können, zumal Artemisia-Arten auch heute im Be- 
reich der Tundra gefunden werden. 

? Man könnte versucht sein — vielleicht entsprechend der Doppelung der 
mittelschwedischen Endmoränen — eine weitere Klimaoszillation im Bereich 
der Proben Nr.43 und 44 (um 280 cm Tiefe) anzunehmen: Der Mineralanteil 
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Wir wissen noch nicht genauer, wann die ersten Ansätze zur Wieder- 
bewaldung Mitteleuropas nach dem letzten Hochglazial begannen (vgl. 
Frrpas 1947), und es wird dies auch schwierig in engeren Grenzen 
zu klären sein. Wir müssen aber annehmen, daß der Zustand völliger 
Baumlosigkeit noch durch einen gewissen und wohl nicht unbeträcht- 
lichen Zeitraum von demjenigen getrennt war, in dem die ziemlich 
geschlossene Walddecke des Alleröds bestand. Für unser niedersächsi- 
sches Gebiet sind vor allem die Feststellungen ScHürRumprs von Be- 
deutung, daß im benachbarten Südholstein jedenfalls schon vor dem 
Alleröd neben der Zwergbirke auch baumförmige Birken sowie die 
Kiefer vorhanden waren. Beide sind durch makroskopische Funde 
belegt und müssen in Holstein, wenn auch sehr lichte, auf geschützte 
Stellen beschränkte und locker verteilte Bestände gebildet haben. 
(Gross, 1938, gibt für Ostpreußen ebenfalls das erste Auftreten von 
Baumbirken und Kiefern schon vor der Allerödzeit an.) In der deut- 
lichen Begrenzung einerseits gegen das Alleröd, andererseits gegen die 
waldlose Tundrenzeit gliedert SCHÜTRUMPF diese Periode als seine 
Zone II, nämlich die einer subarktischen Birken-Kiefernzeit, ab. Strati- 
graphisch umfaßt sie z.B. im Profil A von Stellmoor eine Schicht- 
mächtigkeit von etwa 2!/, m kalkhaltiger Mudde. 

Bei dem Huxfelder Profil dagegen liegen unter der dem Alleröd 
zugeschriebenen Bildung nur etwa 15cm Tonmudde bis zum Sand. 
Man könnte hier den Eindruck gewinnen, als folge hier die Alleröd- 
phase ziemlich unvermittelt der waldlosen Tundrenzeit. Aber wenn 
schon die Einwanderung von Baumbirken und Kiefern in der fraglichen 
Zeit zweifelsfrei das weiter nördlich gelegene Holstein erreicht hatte, 
so wird auch unser Gebiet damals nicht mehr frei von Baumwuchs 
gewesen sein. Und dieses veranlaßt uns, analog zu Holstein, als sub- 
arktische Birkenzeit eine Zone II abzugliedern, ohne aber deren schär- 
fere Begrenzung gegen die baumlose Tundrenzeit der Zone I vornehmen 








der Sedimente sowie die Summe der NBP weisen hier ein Minimum auf, während 
gleichzeitig die Kurve der BP-Dichte ein Maximum zeigt. Zudem setzt in Probe 43 
die Salix-Kurve aus und tritt zugleich Pinus stärker hervor. Zu beachten ist 
aber, daß die entsprechenden Merkmale im Nachbardiagramm von Dannenberg 
nicht zu erkennen sind. — Es fällt ferner auf, daß schon vor der Allerödzeit, 
nämlich um Probe 57, ein gewisses Minimum der minerogenen Sedimentation 
verzeichnet ist; mit ihm zusammen fällt ein kleines Betula-Maximum sowie ein 
Minimum der NBP-Kurve. Möglicherweise ist hier die ‚‚Belling-Oszillation‘‘ 
nach Iversen (1942) angedeutet. Iversen macht auch darauf aufmerksam, 
daß die Untersuchungen von ScHÜTRUMPF (1935) in Holstein ebenfalls die Bolling- 
Oszillation in entsprechender Diagrammlage erkennen lassen. — Schwankungen 
vor der Allerödzeit sind ja schon mehrfach nachgewiesen worden, so von Gross 
(1937) in Ostpreußen und durch das ,,Brondmyr-Interstadial‘‘ von FAEGRI (1985, 
1939/40) im südwestlichen Norwegen; ob und wie sie zu parallelisieren sind, 
bleibt abzuwarten.” 
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zu können!. — Der Anstieg der Betula-Kurve zwischen Probe 55 und 
53 stellt offenbar die erste stärkere Massenausbreitung der Baumbirken 
dar, während der Anstieg der Pinus-Kurve zwischen Probe 52 und 50 
der nachfolgenden Kiefernausbreitung entspricht. Die Huxfelder Aller- 
ödbildung läßt sich demnach in eine Birkenphase IIIa und in eine 
Birken-Kiefernphase IIIb unterteilen. Die gleiche, aber noch ausge- 
prägtere Untergliederung des Alleröds in Nordwestdeutschland wies 
STEINBERG (1944) im Untereichsfeld nach (Birkenphase mit Betula bis 
81%; Kiefernphase mit Pinus bis 80%). — Bemerkenswert ist, daß 
bei Huxfeld in den Hochstand der Birkenkurve während des Alleröds 
der erste pollenanalytische Nachweis von Empetrum fällt, — und genau 
so ist es bei Dannenberg und im Untereichsfeld. 

In den dänischen Diagrammen — abgesehen von Bornholm — 
reagiert die Pinus-Kurve nicht oder kaum auf die Allerödzeit; die 
Wärmeschwankung gibt sich, soweit es die Baumpollen betrifft, ledig- 
lich im kräftigen Ausschlag der Betula-Kurve als Ausdruck der vor- 
dringenden Birkenwälder zu erkennen. Wie aber IVERSEN zeigt, ist die 
Birkenkurve im Alleröd ausgesprochen zweigipfelig, und zwischen den 
beiden Maxima zeichnet sich die Phase einer Klimadepression ab. — 
Ist dieser Klimarückschlag auch bei uns, d.h. in größerer Entfernung 
vom Eisrand, noch nachzuweisen ? — Einstweilen liegen keine deut- 
lichen Anzeichen dafür vor, Immerhin bleibt zu beachten, daß in 
Huxfeld bei Probe 52 und 51, und mehr noch in Dannenberg bei Probe 
7 und 8, ein etwas stärkerer Ausschlag der NBP vorliegt. Doch ist diese 
Erscheinung, zumal sie kein Gegenstück in den Sedimentationsverhält- 
nissen findet, zu geringfügig, um schon irgendeine klimatische Schluß- 
folgerung zuzulassen. 

Betrachten wir nun das Diagramm in dem auf das Alleröd folgen- 
den Abschnitt IV. Aus schon dargelegten Gründen deuten hier die 
Befunde auf einen Rückschlag des Klimas hin, welcher mit K. Jessen 
(1920) — und seither durch vielerlei Ergebnisse gestützt — zeitlich 
dem Gletscherhalt an den mittelschwedischen Endmoränen gleichgesetzt 
wird und ferner der Schlußvereisung der Alpen entspricht. — Abgesehen. 
von kleinen Kurvenschwankungen bleibt das Pollenverhältnis zwischen 
Birke und Kiefer im wesentlichen das gleiche, wie im zweiten Teil 
der Allerödzeit. Aber die Bewaldung wird wieder lockerer. Und wenn 
diese letzte Folgerung auf Grund der Tatsache statthaft ist, daß die 
NBP (von 24% im Alleröd) jetzt auf 58% im Mittel angestiegen sind, 


1 Ebenso verfährt auch SELLE (1939) beim Spätglazial von GruBendorf im 
Südosten der Lüneburger Heide, nicht so aber Gross für Ostpreußen, K. Jessen 
und Iversen für Dänemark, Nitsson für Schonen, welche Autoren, ebenso 
wie STEINBERG, alles, was vor der Allerödzeit liegt, als eine einzige Diagramm- 
zone beziffern —, zum Teil allerdings mit Unterteilung nach Buchstaben. 
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so scheint die Auflichtung der Wilder doch nicht mehr so weitgehend 
gewesen zu sein, wie in Holstein, wo von SCHÜTRUMPF selten NBP- 
Werte unter 100%, meist aber zwischen 100 und 150% verzeichnet 
werden. Auch die Pollenprozente der Strauchweiden liegen für diesen 
Zeitabschnitt bei uns niedriger als in Südholstein, und was die Pollen- 
dichte betrifft, so kommt auch in dieser die Gegensätzlichkeit der 
Zonen III und IV gemäß der eisrandferneren Lage unseres Gebietes 
nicht mehr in solcher Schärfe zum Ausdruck, — Sporadisch ist während 
dieser :Durchdringungszeit won Wald und Tundra wieder Selaginella 
nachweisbar. Die Kurve von Empetrum, der unter den Zwergsträuchern 
der Tundra und des subarktischen Birkenwaldes im maritimeren Ge- 
biet des heutigen hohen Nordens oft so tonangebenden Krähenbeere, 
begleitet jetzt geschlossen und sich bis 7,3% erhebend fast den ganzen 
Abschnitt. Unter den Ericacen kommen einige Male Pollen vom 
Vaccinium-Typ vor, im übrigen treten aber auch die ersten noch sehr 
seltenen. Pollen von Calluna in Erscheinung. In ganz der gleichen 
Diagrammlage und mit gleich schwacher Frequenz kündigt sich das 
gemeine Heidekraut auch bei Dannenberg an. Sein gegenüber Empetrum 
verspätetes und schwaches Auftreten steht mit der heutigen zonalen 
Gliederung in Finnisch-Lappland in Einklang. Calluna, die hier der 
eigentlichen Tundra fremd bleibt, wird erst in einer rund 100 km vom 
Eismeer entfernten Zone häufiger, in welcher an Stelle der nördlichen 
Birkenwälder längst geschlossenes Nadelwaldgebiet besteht. Da Calluna 
an ihren am weitesten nach Norden vorgeschobenen Standorten (Kv- 
JALA 1929) nicht auf trockenen Heiden gedeiht, sondern vorzugsweise 
sich an die Ränder kleiner Seen und Moore hält, werden wir uns ihre 
erste Ansiedlung bei uns wohl ähnlich vorstellen dürfen. 

Die Sedimentation umfaßt in Zone 1V Muddeablagerungen von 
etwa 70 cm Mächtigkeit; besonders am Anfang sind sie reich an mine- 
ralischem Gehalt, der dann aber nach wechselndem Anteil fast ganz 
verschwindet, kurz ehe vor dem Ende dieser Periode die offene Wasser- 
fläche erblindet und die Entwicklung eines Großseggenbestandes be- 
ginnt. Von der Wasservegetation sind Potamogeton pusillus, das nord- 
atlantische Myriophyllum alterniflorum und Nymphaea alba zu bemer- 
ken. Bezeichnend ist, daB Phragmites communis, als wärmebedürftigere 
Art, an der Verlandung noch unbeteiligt ist und erst in der Zone V 
spärlich aufzutreten beginnt. 

Mit dem Beginn der Zone V ist dann auch die Grenze zu ziehen, 
die Spätglazial und Postglazial voneinander scheidet.. Neben dem stei- 
len Abfall der NBP-Kurve, der bald mächtig zunehmenden BP-Dichte 
und der nun fast ganz verschwundenen Weidenkurve, kündigt sich die 
beginnende Wärmezeit — es ist die Zeit des Eisrückzuges von den 
mittelschwedischen Moränen — durch das erste Auftreten von Pollen 
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3" der Hasel und Eiche als anspruchsvollerer Gehölze 

= EE an. Ob die beiden versprengten Pollenkörner der 

2 3s Hasel, welche bereits in den Proben 39 und 40 

S85 verzeichnet sind, durch den Moorbohrer ver- 
SEN schleppt wurden, mag dahingestellt bleiben. 

EOE Die Pollenanalysen von Huxfeld sind in Abb. 2 

car nach dem Beispiel von IvERSEN noch auf einer 

5 anderen Berechnungsgrundlage dargestellt, die 
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auch v. Post (1946), um Verschiebungen zwischen 
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14 à vielmehr sind alle NBP, ebenso auch Corylus, 
& =: in die (= 100% gesetzte) Gesamtsumme mit ein- 
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\ 3 ge a) und Ericaceen die punktierte Fläche wieder. — 
\: | Bass E 2 Die einzelnen NBP-Typen sind im rechten Feld 

$ as 28 noch einmal gesondert verzeichnet. 
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$ z > . Dannenberg hingewiesen (Abb. 3). OVERBECK 
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a! dem nachfolgenden Klimarückschlag viel besser 
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Abb. 3. Pollendiagramm von Dannenberg bei Bremen. 
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und nunmehr auch auf das Profil Huxfeld — bedarf die Darstellung von 
OVERBECK und SCHNEIDER fiir Dannenberg einer Ergänzung. (Diese 
ist in Abb. 3 eingezeichnet.) 

Wir werden jetzt nämlich auch bereits den Hochstand der Birken- 
kurve unterhalb der Probe Nr. 10 zur Allerüdzeit hinzurechnen miissen, 
so daß nun, genau so wie bei Huxfeld, die Wärmeschwankung in eine 
Birkenphase (IIIa) und eine Birken-Kiefernphase (IIIb) zu gliedern 
ist. Dem Verhalten der NBP widerspricht diese gegeniiber 1938 ge- 
änderte Fassung des Dannenberger Alleröds nicht, fügt sich aber viel 
besser in die Stratigraphie ein, da sich tatsächlich der Wechsel zu rein 
organogener Ablagerung schon bei 900 em Tiefe vollzieht. — Die Schei- 
dung der Zonen I und II bleibt unscharf. Hinsichtlich der weiteren 
Besprechung des vorzüglich mit Huxfeld übereinstimmenden spätgla- 
zialen Profilabschnittes von Dannenberg sei auf OVERBECK und SCHNEI- 
DER (1938) verwiesen. 

Obgleich nicht so ganz mehr zu den in Rede stehenden Fragen 
des Spätglazials gehörend, seien hier noch einige Bemerkungen zur 
weiteren stratigraphischen Entwicklung der Profile von Huxfeld und 
Dannenberg angefügt. — Übereinstimmend an beiden Stellen ist die 
endgültige Verlandung der kleinen Seen zur Zeit des Schnittpunktes 
der abfallenden Kiefern- und Haselkurven mit der ansteigenden Erlen- 
kurve vollzogen. Es ist dies am Übergang zwischen unseren Zonen 
VII und VIII (auf unserer Diagrammzeichnung Huxfeld nicht mehr 





2 

x dargestellt). Auch eïn weiteres sehr eingehend analysiertes Profil, das 

LS neuerdings NiLssoN (1948) von der Dannenberger Senke -— aber unter 
Fortlassung des spätglazialen Abschnitts — veröffentlichte, zeigt die 


gleiche Diagrammlage für die Erblindung der offenen Wasserfläche. 
‘Hierbei spricht Nizssox die Vermutung aus, daß der rasch erfolgende 
Übergang zur reinen Hochmoorphase auf sinkenden Wasserstand als 
8 Hauptursache der Verlandung zurückzuführen ist, und daB hier die 
gleiche Erscheinung des borealen Wasserstandsminimums nach SER- 
NANDER vorliegt, für das sich in Schonen und Dänemark mehrfache 
Belege gefunden haben. — Und doch weisen die beiden Nachbarprofile 
Dannenberg und Huxfeld einen bemerkenswerten Unterschied auf. Das 
viel weniger tiefe Seebecken von Huxfeld zeigt nämlich einen ersten 
Ansatz zur Verlandung bereits zu Beginn des vorwärmezeitlichen (prä- 
| borealen) Abschnittes der Zone V. Hier bildet sich ein 30 cm mäch- 
e tiger Magnocaricetum-Torf, während gleichzeitig in Dannenberg noch 

offenes Wasser mit Seerosen herrscht. Aber vielleicht findet das Trockener- 

werden des flachen kleinen Seebeckens von Huxfeld doch insofern bei 

Dannenberg einen entsprechenden Ausdruck, als sich hier zu Beginn 
= der Zone V —- freilich auch schon am Ende IV — mehrere feine 
Sandlagen finden; sie treten auch in dem von Nixsson beschriebenen 
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Profil an gleicher Stelle auf. Da sich in unmittelbarer Nähe die Wümme- 
dünen befinden, liegt es nahe, an Flugsand zu denken, der von diesen 
damals noch nicht völlig durch Vegetation festgelegten Dünen während 
einer Austrocknungszeit verweht wurde. Man könnte ferner daran den- 
ken, daß beide Erscheinungen — Trockenerwerden des Huxfelder Sees 
wie Sandverwehung — zu Beginn der Vorwärmezeit (,‚Präboreal‘ s. str. 
== Zone V) damit zusammenhängen, daß erst jetzt ein Nässe stauender 
Dauerfrostboden in Fortfall gekommen wäre. Vor allem holländische 
Forscher (FLORSCHÜTZ und VERMEULEN 1932, FLORSCHÜTZ 1934, EDEL- 
MAN, FLORSCHÜTZ und JESWIET 1935, FLORSCHÜTZ und VAN DER VLERK 
1937/38, EDELMAN und CROMMELIN 1939) haben über die Rückwirkung 
eines verschwindenden Dauerfrostbodens auf die Vermoorung sowie 
die spätglaziale Vegetations- und Landschaftsgeschichte viel Einleuch- 
tendes entwickelt. Dennoch ist für den hier in Frage kommenden 
Zeitabschnitt ein solcher Zusammenbang wohl wenig wahrscheinlich. 
Zwar darf heute als gesichert gelten, daß während des letzten Hoch- 
glazials im ganzen Raum zwischen nordischem Eisrand und Alpen tat- 
sächlich Gefrornis bestand; auch berichtet FLORSCHÜTZ (1939) von 
St. Jansteen in der Provinz Zeeland über Anzeichen wiederholter Dauer- 
fiostbodenbildung und deutet die Möglichkeit an, daß eine zwischen 
zwei Gefrorniszeiten eingeschaltete Flugsandperiode der Allerödzeit 
entsprechen könne. Demgegenüber steht aber, daß nach Poser (1947) 
im norddeutschen Jungmoränengebiet keine Nachweise von Dauerfrost- 
boden mehr vorliegen, — ein Zeichen dafür, daß nach dem Rückzugs- 
beginn des Eises auch keine Gefrornis des freiwerdenden Bodens mehr 
zur Ausbildung kam. 

Mit dem Beginn der Wärmezeit (VI) folgt bei Huxfeld dann eine 
erneute Vernässung, ein Wiederansteigen des Wasserstandes, so daß 
die Zonen VI und VII (und diese umfassen wohl fast das ganze ,,Boreal‘‘) 
wiederum durch Muddebildung mit Seerosenresten gekennzeichnet sind. 
Wenn also in Huxfeld und Dannenberg sich unter ,,iiberstiirzter Ver- 
landung“ gleichzeitig der Übergang zur Hochmoorphase vollzieht, so 
könnte eine rasche Wasserstandssenkung höchstens für eben diesen 
Zeitabschnitt an der Wende von Zone VII zu VIII angenommen werden. 
Gerade für den Hauptteil des ,,Boreal“ liegen hier aber keine Anzeichen 
für Wasserstandssenkung, sondern im Gegenteil die einer erneuten Ver- 
nässung vor. — Auch an anderen Stellen des nordwestdeutschen Flach- 
landes sind ähnliche Feststellungen gemacht: Im Melbecker Moor bei 
Lüneburg (OVERBECK und SCHNEIDER 1938) bildete sich im zweiten 
Teil des Boreals (Zone VII) Mudde mit Seerosenresten über Magno- 
caricetum- und Birkenbruchtorf; bei Deimern (BORNGÂSSER 1941) sind 
Zone VI und VII Zeiten nasser, verhältnismäßig rasch gewachsener 
Bruchtorfbildungen. — Aber in jedem Einzelfall muß man sehr vor- 
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sichtig sein, allgemeinere SchluBfolgerungen zu ziehen, solange nicht 
alle Möglichkeiten der lokalen hydrographischen Verhältnisse und ihre 
Wandlungen geprüft sind. 

Auf die Verbreitung der derzeit bekannten Allerödvorkommen über- 
haupt und die daran geknüpften Vorstellungen der spätglazialen Vege- 
tationsentwicklung Europas soll hier nicht näher eingegangen werden. 
Verschiedene zusammenfassende Darstellungen aus jüngster Zeit geben 
darüber einen Überblick (Gross 1937, SOHÜTRUMPF 1943, IvERSEN 1947, 
Gopwin 1947, FırBas 1947). Es unterliegt jedenfalls keinem Zweifel 
mehr, daß die zunächst nur im Randgebiet der Ostsee beachteten Ab- 
lagerungen der Allerödzeit einer Klimaverbesserung des Spätglazials 
entsprechen, die sowohl in scharfem Gegensatz zur vorausgehenden 
„älteren Dryaszeit‘‘ wie zur nachfolgenden „jüngeren Dryaszeit‘‘ des 
Nordens steht, und daß diese Gegensätze so tiefgreifend die Vegetations- 
entwicklung beeinflußt haben, daß sie neuerdings auch in weit aus- 
einanderliegenden Teilen West- und Mitteleuropas von Irland und Eng- 
land bis in das Alpengebiet nachgewiesen werden konnten. Die ‚jüngere 
Dryaszeit‘‘ des Nordens — dem Gletscherhalt an den mittelschwedischen 
Endmoränen entsprechend — ist dabei der „Schlußvereisung‘ der 
Alpen mit Gschnitz- und vielleicht auch Daunstadien gleichzusetzen, 
während die wärmere Allerödzeit offenbar dem Bühl-Gschnitz-Inter- 
stadial entspricht. — Nach FırBAs (1947) dürfen wir annehmen, daß 
die Birken-Kiefernwälder der Allerödzeit sich in den mitteleuropäischen 
Gebirgen bereits soweit emporgeschoben hatten, daß die obere Wald- 
grenze nur noch 400—500 m unter der heutigen lag. In der „jüngeren 
Dryaszeit‘‘ aber erfolgte nach FırBas eine Depression der Waldgrenze, 
die diese um mindestens 400—500 m, d.h. also bis zu einer Lage von 
800—1100 m unter der heutigen, wieder herabdriickte. Und zog sich 
im Alleröd die polare Baumgrenze wahrscheinlich von Irland über Süd- 
schottland nach Südnorwegen, und verlief die von Birkenwäldern ge- 
bildete polare Waldgrenze von Nordjütland nach Südsmäland, so wurde 
in der „jüngeren Dryaszeit‘‘ der Wald aus einer sehr breiten Zone 
wieder verdrängt. Im nördlichen Jütland wird wieder ganz die Tundra 
herrschend, im südlichen Dänemark haben sich dagegen schon Reste 
von Birkenwäldchen an geschützten Stellen erhalten können (IVERSEN). 
Aber noch in der Rheinpfalz — rund 700 km weiter südlich — wies 
FIRBAS eine waldfreie Vegetation nach, welche er zwar ursprünglich 
(1934) für hochglazial hielt, die er aber neuerdings aus überzeugenden 
Gründen (1947) in die jüngere Dryaszeit stellt. Der Übergangsgürtel 
zwischen eigentlicher Tundra und eigentlichem Wald — jene nach Nor- 
den immer spärlicher von Baumwuchs durchsetzte und in ihrer ört- 
lichen Ausbildung stark mit dem Bodenrelief und der Exposition vari- 
ierende ,,Parktundra‘ (wie IvERSEN sie nennt), muß eine gewaltige 
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Breite gehabt haben. Wenn es heute schon schwierig ist, in Sibirien 
oder- in Nordkanada bestimmte Grenzlinien einer solchen Übergangs- 
zone gegen den Wald zu ziehen, so dürfte das um so mehr noch gelten, 
wenn es sich um den Versuch einer Rekonstruktion der spätglazialen 
Waldgrenzen handelt. Daß sich die Zonierung von Wald, Waldtundra 
und Tundra bei klar zu beobachtenden Grenzen auf verhältnismäßig 
schmalen Raum zusammendrängt, ist — woran IVERSEN (1947) er- 
innert — ja nur dort der Fall, wo die Meeresnähe einen besonders dichten 
Verlauf der Juliisothermen bedingt, wie etwa in Petsamo-Lappland. 

Häufig ist darauf hingewiesen worden und besonders eingehend 
durch FırBas (1935) dargelegt, wie sehr die älteren Phasen der Wieder- 
bewaldung Mitteleuropas sowie die für das Spätglazial nachgewiesene 
Gliederung in Waldgebiete der heutigen Zonierung des Waldes im 
nördlichsten Fennoskandien entsprechen und nur dort, im ozeanisch 
beeinflußten Gebiet Nordeuropas, ein Analogon finden. Nur hier treffen 
wir von N nach S der Tundra folgend zunächst auf eine reine Birken- 
waldzone und dann erst auf die Kiefernwaldzone des breiten nordischen 
Nadelwaldgebietes. Schon im östlicheren kontinentaleren Teil der Halb- 
insel Kola (REGEL 1935—1941) beginnt die Birkenwaldzone auszu- 
klingen und fehlt östlich des Weißen Meeres, wo die Fichte an der polaren 
Waldgrenze steht. Die Ausbildung der Birkenwaldzone mit Cornus 
suecica als bezeichnendem atlantisch-subarktischen Florenelement (TROLL 
1925) ist ganz offensichtiich von einer stark maritimen Tönung des 
subarktischen Klimas abhängig, das bis zum Westen der Murmanküste 
noch wesentlich durch den Golfstrom bestimmt wird. 

Vor allem nach pollenanalytischen Untersuchungen der letzten Jahre 
stellt sich nun aber immer deutlicher heraus, daß man mit einem Ana- 
logieschluß von der heutigen Vegetation diesseits und jenseits der pola- 
ren Waldgrenze im nordwestlichen Europa auf die Vegetationsentwick- 
lung im Spätglazial den Dingen doch nicht oder nur sehr teilweise 
gerecht wird. — Was Niedersachsen betrifft, so liegen hier von den 
wenigen bisher näher untersuchten Spätglazialablagerungen so über- 
einstimmende Befunde vor, daß diese für einige wichtige Pflanzen 
zusammengestellt seien (Tabelle 1 und 2). Im übrigen muß auch auf 
die Pollendiagramme verwiesen werden. 

In der waldlosen Zeit (I) und in der Übergangsperiode (II) sind 
unter den NBP allgemein die sehr hohen Werte der Grumineen, Cyper- 
aceen und Varia bezeichnend. Von den Variapollen entstammt im 
Untereichsfeld nachgewiesenermaßen (und in den übrigen Fällen wahr- 
scheinlich auch) ein großer Teil den Wasserpflanzen. Nichtsdesto- 
weniger dominiert über diesen engsten örtlichen Einfluß im Untereichs- 
feld wie auch bei Grußendorf außerordentlich stark der Gramineen- 
Pollen. Auch bei Stellmoor in Holstein (SCHÜTRUMPF 1943) stehen 
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Tabelle 1. Auftreten einiger Pflanzen in Niedersachsen, welche für die Gliederung 
der spätglazialen Vegetationsentwicklung von Bedeutung sind. 
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Da = Dannenberg, Hx = Huxfeld, Gr = GruBendorf (SELLE 1938), U.E. = 
Seeburger See, Luttersee im Untereichsfeld (STEINBERG 1944), Me = Melbeck 
(OVERBECK und SCHNEIDER 1938). 
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Tabelle 2. Pollenmittelwerte der spätglazialen und präborealen Pollenzonen von Stellmoor (Stm.) 
Dannenberg (Dbg.) und Huzxfeld (Hxf.) bei Bremen, Grußendorf (Grs.) Kr. Gifhorn nach SELLE, 


Untereichsfeld (U.E.) nach STEINBERG. 


Fritz OVERBECK : 


























gramm Profil A, für die Zonen III und IV aus dem Diagramm 
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Die Werte von Stellmoor wurden fiir die Zonen I und II aus dem Dia 


Teilprofil B nach Schürrumpr 1943 abgelesen. 
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die Gramineen an erster Stelle; bei Dannenberg und Huxfeld ist das 
nicht der Fall, aber immerhin sind die Gramineen neben den Cyperaceen 
reichlich vertreten. 

Sehr auffallend ist, daB von keiner der Untersuchungsstellen Pollen 
oder sonstige Nachweise von Ericaceen und Empetrum für diesen Zeit- 
raum vorliegen. Daß die Ericales gleich in sämtlichen Fällen, in denen 
tundrenzeitliche Schichten der älteren Dryaszeit in Niedersachsen und 
Nachbarschaft untersucht wurden, ihre Pollen vermissen lassen — nicht 
nur im Bereich der damals wohl noch kalkhaltigen Lößböden des Unter- 
eichsfeldes und der Jungmoräne Holsteins, sondern ebenso im Gebiet 
der sandigen, mageren Altmoräne des nördlichen Flachlandes —, das 
zeigt doch, daß diesen Befunden allgemeinere Bedeutung zukommt. 

Schon aus diesem Grunde kann die an das Hochglazial anschlie- 
Bende waldlose Zeit hinsichtlich der Vegetation keinesfalls mit der 
heutigen Tundra maritimer Prägung verglichen werden. In der sub- 
arktischen Tundra Lapplands und der Halbinsel Kola z.B. gibt vor 
allem das Braunolivgrün der Empetrum-Heiden weithin den Ton an 
und spielen Ericaceen eine große Rolle. Und die zahlreichen rezenten 
Oberflächenproben, die Frrsas (1934) und Aarro (1940) aus der Tundra 
Lapplands analysiert haben, enthielten denn auch Æricaceen- und 
Empetrum-Pollen in reichem MaBe. — Ginge man von der noch un- 
bewiesenen Annahme aus, daß Empetrum während der waldlosen Zeit 
in Niedersachsen und Nachbarschaft tatsächlich ganz gefehlt habe, s0 
müßte man allerdings sehr hoch in die heutige Arktis hinaufgehen, 
um einen rezenten Vergleich zu finden, liegt doch die heutige Nord- 
grenze der Art (auf Spitzbergen 78° 30’, in Ostgrénland 77°, in West- 
grönland 78° 7’, in der amerikanischen Arktis 78° 53’), sehr wechselnd 
freilich, um rund 10 Breitengrade weiter polwärts als die der kom- 
pakten Wälder! So weit nach Norden greifen auch zum Teil diejenigen 
Pflanzen nicht, die sonst für unsere waldlose Periode nachgewiesen sind. 

So wie in Niedersachsen liegen nun die Verhältnisse auch in Däne- 
mark und in den Niederlanden, wo FLORSCHÜTZ und Wassınk (1941) 
hervorheben, daß auch hier in der waldarmen Zeit des Spätglazials 
die Ericaceen, wenn vorhanden, jedenfalls nur eine sehr untergeordnete 
Rolle gespielt haben dürften. Auch in den Spätglazialdiagrammen von 
Gross aus Ostpreußen treten Empetrum und Ericaceen kaum in Er- 
scheinung. 

Auf eine grasreiche Vegetation in der Umgebung seiner Unter- 
suchungsstelle im Untereichsfeld schloß für diese Periode schon STEIN- 
BERG (1944). Und dieser Schluß auf eine Gras- und Seggentundra 
kann nun für Niedersachsen auf eine breitere Basis gestellt werden 
und steht im Einklang mit den Erfahrungen, die bis jetzt aus dem 
ganzen Gebiet zwischen nördlichem und alpinem Eisrand vorliegen. 
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Die Allerödzeit (III) ist übereinstimmend an den niedersächsischen 
Untersuchungsstellen in eine birkenreichere (IIIa) und eine kiefern- 
reichere Phase (IIIb) zu gliedern, und zwar unter Zunahme des Kiefern- 
anteils nach Osten und Südosten. Neben den schon genannten gemein- 
samen Zügen ist hervorzuheben, daß Selaginella selaginoides (bis auf 
eine einzige Notierung von SELLE bei Grußendorf) nicht mehr in Er- 
scheinung tritt. Hippophaé, wenn auch nicht ganz verschwunden, hat 
im Schatten der Allerödwälder einen sehr starken Rückgang erfahren. 
Empetrum fehlt im zweiten Teil des Alleröds an keiner der Untersuchungs- 
stellen mehr, ist aber nur in Spuren vertreten. Auch die Ericaceen, 
deren Pollen zuerst im Alleröd nachgewiesen sind, bringen es nicht 
über bescheidenste Werte. Bemerkenswert aber ist, daß nach neuen 
Untersuchungen von K. JESSEN (zit. nach Gopwın 1947) im äußer- 
sten Nordwesten Irlands für diese Zeit doch schon auf Grund hoher 
Pollenwerte Empetrum-Heiden anzunehmen sind. 

Im nachfolgenden Endabschnitt des Spätglazials (IV) treten zwar 
auch in Nordwestdeutschland — nachgewiesen für Holstein (Scut- 
TRUMPF) Dryas octopetala und Salix polaris wieder auf, aber diese 
„jüngere Dryaszeit‘‘ ist in Niedersachsen nicht mehr völlig waldlos. 
Sie ist es bereits im nördlicher gelegenen Holstein nicht mehr, wo 
Baumbirken und Kiefer seit ihrer längst vor dem Alleröd erfolgten 
Einwanderung nicht wieder verdrängt worden sind. Aber eine sehr weit- 
gehende Wiederauflichtung der Wälder steht außer Zweifel. — Aus 
dem Umstand ferner, daß allgemein der Mineralgehalt der Sedimente 
bedeutend wieder zugenommen hat als Folge einer verstärkten Ein- 
spülung und Verwehung, darf wohl mit STEINBERG auf eine wieder 
lückig gewordene Vegetationsdecke überhaupt geschlossen werden. Und 
da im übrigen an allen Untersuchungsplätzen Selaginella erneut in 
Erscheinung tritt, auch Hippophaé wieder häufiger wird, so sehen wir 
also in manchen Zügen die Wiederkehr der schon vor dem Alleröd 
herrschenden Vegetationsverhältnisse, 

Dennoch ist die Zeit der Zone IV kein Abbild derjenigen der Zone II, 
Der bemerkenswerteste Unterschied zwischen beiden liegt im Verhalten 
der Ericaceen und von Empetrum, die in II noch fehlten, die aber jetzt 
regelmäßig und mit weit höheren Werten als selbst im Alleröd ver- 
treten sind. Doch ist dabei zu unterscheiden zwischen den Altmoränen- 
böden des Flachlandes und dem Lößgebiet wie im Untereichsfeld. Im 
letzteren bleiben die Ericales noch recht selten, und der Höchstwert 
von Empetrum geht nicht über 3% hinaus; im Gegensatz dazu sind 
bei Dannenberg für Empetrum 11,8%, bei Huxfeld 3%, bei Grußendorf 
9,4% im Mittel zu verzeichnen (Tabelle 2). Im Maximum werden bei 
Dannenberg 25%, d.h. ein Drittel der NBP von der Krähenbeere 
gestellt. Nach solchen Werten, zumal sie in limnischen Ablagerungen 





Ein spätglaziales Profil von Huxfeld bei Bremen. 399 


gefunden wurden, muB Empetrum jetzt eine erhebliche Rolle gespielt 
haben. — Unter den Ericaceen tritt häufiger der Pollen vom Vaccinium- 
Typ auf; besonders hervorzuheben ist ferner, daß in diesem Zeitraum 
übereinstimmend bei Dannenberg, Huxfeld und im Untereichsfeld die 
ersten vereinzelten Pollen von Calluna erscheinen. Auch andere Dia- 
gramme, die bis auf diese Zeit zurückreichen (z. B. Melbeck, Over- 
BECK und SCHNEIDER 1938; Deimern, BoRNGASSER 1941) weisen hier 
schon spärlich Calluna auf. 

Zur Beurteilung der Calluna-Funde ist zu sagen, daß das gemeine 
Heidekraut heute zwar bis weit in die kontinentalen Gebiete Europas 
und bis nach Westsibirien vorstößt, sich aber im Osten im wesent- 
lichen auf Moore beschränkt und nur im atlantischen Westen im Bereich 
der Podsolböden zur Bildung eigentlicher Heiden schreitet. Für sein 
Verhalten an der europäischen Nordgrenze gilt, daß es in Russisch- 
und Finnisch-Lappland der eigentlichen Tundra fremd ist; der Birken- 
region Lapplands fehlt es nach AArıo (1940) nicht ganz, wird aber 
erst; häufiger in der Nadelwaldzone (KusAaLa 1929) und dringt nur an 
der norwegischen Westküste unter stark ozeanischem Einfluß fast bis 
zur Breite des Nordkaps auf Magerö vor. 

In auffallender Weise stimmt von allen Fundorten Niedersachsens 
auch die auf diese Periode beschränkte Massenentwicklung von Myrio- 
phyllum alterniflorum überein, das in seinem heutigen nördlichen Ver- 
breitungsgebiet durchaus atlantische Züge besitzt. 

Insgesamt scheint das Vegetationsbild, mit reichlicher Vertretung 
von Empetrum (wenigstens im Altmoränengebiet), mit häufigeren Erica- 
ceen, darunter spärlichem Vorkommen von Calluna, im Endabschnitt 
des Spätglazials (IV) — aber auch nicht früher! — demjenigen ziem- 
lich nahe zu kommen, das im heutigen Grenzgebiet zwischen Wald 
und Tundra des nordwestlichsten Europas anzutreffen ist. Zwar darf 
nicht übersehen werden, daß Untersuchungen des rezenten Pollennieder- 
schlags im letzteren Gebiet (so von FIRBAS 1934, AArıo 1940) die 
Ericales im allgemeinen noch stärker hervortreten lassen, doch steht der 
subarktisch-ozeanische Charakter für unsere Pollenzone IV außer Zweifel. 

Weshalb aber erst jetzt die Ericales größere Bedeutung gewinnen, 
das ist eine Frage, die noch nicht sicher zu beantworten ist. Daß ledig- 
lich die klimatische Entwicklung dafür verantwortlich zu machen ist, 
ist zweifelhaft, spricht doch der ganze nordwesteuropiische Aufmarsch 
des Waldes, seit mit der ersten Massenausbreitung der Birke die Wieder- 
bewaldung beginnt, nach den Darlegungen von RupoLPpx (1930) und 
FırBas (1935) keineswegs mehr für eine besondere Kontinentalität des 
Klimas, die etwa mit einer an Ericaceen reicheren Vegetation nicht 
vereinbar wäre. — Wanderungsgeschichtliche Ursachen sind wenig wahr- 
scheinlich. Empetrum wie Calluna z.B. — die beide auch bereits in 
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nordwestdeutschen Interglazialen nachgewiesen sind — möchte man, 
der ersteren vor allem durch Vögel, der letzteren durch Wind, eine 
ziemlich hohe Wanderungsgeschwindigkeit zusprechen. So sind nach 
Beobachtungen von WARMING die Samen von Calluna im Nordost- 
sturm des Winters 1881 über mindestens 16 Meilen von Schweden 
nach der Ostküste Jütlands verweht worden. — Ganz besonders sind 
edaphische Momente in Erwägung zu ziehen, wie es auch seitens anderer 
Autoren (STEINBERG 1944, FırBAs 1947) geschieht. Vielleicht hat es 
sehr lange gedauert, bis die Böden Nordwestdeutschlands — auch die 
der Altmoräne — den im allgemeinen azidiphilen und im wesentlichen 
an ausgelaugte Podsolböden und Moore gebundenen Ericales eine 
Massenentwicklung gestatteten. Dennoch bleibt es nicht ganz durch- 
sichtig, weshalb nicht schon zur Allerödzeit, als die subarktischen 
Wälder doch wohl eine gewisse Rohhumusdecke gebildet haben werden, 
die Ericales eine stärkere Ausbreitung bei uns erlangt haben. 

Für die Zone V (Vorwärmezeit, ,,Präboreal“) ist einerseits das 
Fehlen von Selaginella selaginoides und Hippophaé, der bedeutende 
Rückgang von Empetrum und Myriophyllum alterniflorum hervorzu- 
heben, während andererseits wärmebedürftige Arten wie Phragmites, 
Najas marina und N. flexilis jetzt in Erscheinung treten. 


Zusammenfassung. 

Aus der Moorkolonie Huxfeld, 16 km nordöstlich von Bremen, wird 
ein 1943 erbohrtes Profil beschrieben, das in seinem spätglazialen Ab- 
schnitt 1,10 m mächtige Ablagerungen eines ehemaligen kleinen See- 
beckens umfaßt. In den Sedimenten wie in den Ergebnissen der Pollen- 
analyse zeichnet sich deutlich die Allerödwärmeschwankung mit einem 
birkenreicheren und einem kiefernreicheren Abschnitt dieser subarkti- 
schen Waldperiode ab. Zu dem früher (OVERBECK und SCHNEIDER 
1938) veröffentlichten spätglazialen Nachbarprofil von Dannenberg wird 
der damals nur vermutete Beleg der Allerödschwankung nunmehr ge- 
sichert. — Bisher aus Niedersachsen bekanntgewordene weitere Spät- 
glazialprofile werden besprochen und zeigen eine trefflich übereinstim- 
mende Entwicklung der Vegetationsverhältnisse. 


Nachschrijt. 

Während der Drucklegung vorstehender Arbeit erschien eine wich- 
tige Veröffentlichung von T. VAN DER HAMMEN über spätglaziale See- 
ablagerungen bei Hijken in der holländischen Provinz Drente (Pro- 
ceedings 52, 1949). Auch hier zeigt sich nun in allen wesentlichen Zügen 
die gleiche Vegetationsentwicklung des Spätglazials wie im nieder- 
sächsischen Flachland. Hier wie dort ist die gleiche Gliederung des 
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Alleröds in eine Birkenphase und eine Birken-Kiefernphase gegeben 
auch in Drente tritt — aber noch deutlicher als im Huxfeld — eine 
schon vor dem Alleréd liegende Schwankung in Erscheinung, die VAN 
DER HAMMEN der Bolling-Oscillation IVERSENS zuspricht. Mit unseren 
Ergebnissen übereinstimmend sind auch das nur sehr geringe, fast ganz 
auf die Dryaszeit beschränkte Vorkommen von Hippophaé und das 
Verhalten von Empetrum hinsichtlich seiner Massenverbreitung in der 
jüngeren Dryaszeit. DaB in Drente Empetrum allerdings auch schon 
in der älteren Dryaszeit nicht ganz fehlt, mag vielleicht mit der ozea- 
nischen Lage des Gebietes zusammenhängen. 

VAN DER HAMMEX erfaßt, nach dem Beispiel von IVERSEN, außer 
Artemisia, Helianth um u. a. auch Juniperus pollenanalytisch. Es ist 
bemerkenswert, daß die Kurve von Juniperus das ganze Spätglazial 
begleitet und hierbei zur Zeit der Allerödwälder ein deutliches Minimum 
zeigt, während sie zu Zeiten offener Vegetation mit über 5%, maximal 
mit etwas über 20%, in Erscheinung tritt. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER TAGESPERIODISCHE VORGANGE 
IN SPROSS- UND WURZELVEGETATIONSPUNKTEN. 


Von 
Hans Rorra. 


Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 26. Februar 1949.) 


I. Aufgabenstellung. 

Die vorliegende Arbeit, die 1947 auf Anregung von Herrn Prof. 
Bünnıne begonnen wurde, hatte zur Aufgabe, nachzuweisen, in wie 
kleinen Pflanzenteilen noch eine tägliche endogene Rhythmik festge- 
stellt werden konnte. An Prozessen der ganzen Pflanze war eine solche 
Rhythmik bekannt. Ferner sollte geprüft werden, ob alle Teile einer 
Pflanze durch diese Rhythmik beeinflußt werden bzw. eine eigene 
Rhythmik besitzen. 

Wir beobachten beim Studium tagesperiodischer Prozesse, wie Assi- 
milationstätigkeit, Atmungsstärke, Wachstumsgeschwindigkeit, Permea- 
bilität, Blutungstätigkeit, Hebungs- und Senkungsbewegungen der 
Blätter und Öffnen und Schließen von Blüten vieler Pflanzen, auch bei 
konstanten äußeren Einflüssen, eine Tagesrhythmik, die endogen ist 
(CASPARY, SACHS, PFEFFER, BARANETZKY, GODLEWSKY, KARSTEN, 
STREHL, MAYER, DELEANO, EBERDT, STOPPEL, BUNNING, STERN und 
KLEINHOONTE!). 

Diese endogene Rhythmik konnte auch an einzelnen Pflanzenteilen 
festgestellt werden, wie BÜNNING an N ymphaea-Blattausschnitten zeigen 
konnte. Diese Arbeiten regten dazu an, festzustellen, in wie kleinen 
Pflanzenteilen eine endogene tagesperiodische Rhythmik nachgewiesen 
werden kann. 

II. Durehführung der Untersuchungen. 

Als Untersuchungsmaterial benutzte ich hauptsächlich Wurzeln und 
Sprosse von Vicia Faba, in einzelnen Fallen Solanum lycopersicum 
(“Bonny best”). 

Um die verschiedenen Ergebnisse miteinander vergleichen zu kénnen, muBte 
erreicht werden, da8 das Untersuchungsmaterial einer jeden Serie homogen war. 

Die Bohnen bzw. Tomaten wurden etwa 10 Std in Wasser angequollen und 
anschlieBend auf feuchtem FlieBpapier in Petrischalen zum Ankeimen gebracht. 

1 Weitere Untersuchungen liegen von SCHMUCKER, JAHNEL, RUBIN, ARZI- 
CHOWSKAJA, SPIRIDONOVA und LUTIKOVA vor, die aber in diesem Zusammen- 
hang keine grundlegend neuen Gesichtspunkte beleuchten. 
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Die Samen, die zur gleichen Zeit aufplatzten, wurden zur weiteren Aufzucht 
ausgelesen. Die Kulturen wurden in einer großen Schale, die mit feuchten 
Sägespänen gefüllt war, aufgezogen. Es ist selbstverständlich, daß diese Mani- 
pulationen unter ganz konstanten Außenbedingungen stattfanden. Die Be- 
leuchtung bzw. Dunkelheit war dieselbe, wie sie bei den nachfolgenden Unter- 
suchungen benötigt wurde. 


4A. Leitfähigkeitsmessungen an Wurzeln. 


Mit Hilfe der WHEATsTONEschen Brückenschaltung ist es möglich, 
die Leitfähigkeit einer Flüssigkeit zu bestimmen. Diese Leitfähigkeit 


Netze 220V 
?? 


vs 1 KH 




















MR = Messwiderstand 
VR = Vergleichswiderstand 
VG = Versuchsgefass 

AS = Aöhrensummer 

VS = Tonverstärker 

AH = Nopthorer 


Abb. 1. Schaltung zur Leitfähigkeitsmessung. 


ist abhängig von der Anzahl und der Beweglichkeit der Ionen, ferner 
von der Ladung und der Temperatur. Durch vollkommene Konstanz 
der Temperatur ist es möglich, diesen äußeren Einfluß auszuschalten. 

Verändert man nun die Anzahl der Ionen, die sich in der Flüssigkeit 
befinden, indem man in diese eine Pflanzenwurzel wachsen läßt, so 
muß sich hierdurch auch die Leitfähigkeit der Flüssigkeit ändern. 
Diese Erscheinung wurde benutzt, um festzustellen, in welchem Maße 
ein Ionenaustausch zwischen der Wurzel und dem sie umgebenden 
Wasser stattfand. Eine periodische Veränderung der Stoffwechsel- 
leistung und von Entwicklungsvorgängen mußte sich sehr wahrschein- 
lich in einer Periodizität des lonenaustausches äußern. 

Das Schema der hier benutzten Schaltung ist in Abb. 1 wieder- 
gegeben. 


Der Meßwiderstand (MR) der Brücke war auf eine Walze aufgezogen und 
bestand aus einem ganz gleichmäßigen besonders für diese Messungen angefer- 
tigten Draht. An einem Walzenende war eine Meßskala angebracht, die eine 
gute Ablesung gewährleistete. Den Ton, der auf die Brückenschaltung gegeben 
wurde, lieferte ein kleiner Einröhrensummer (RS), der große Verstärker (VS) 
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diente dazu, den Ausgangston der Brücke zu verstärken. So wurde die Genauig- 
keit des Nullpunktes wesentlich erhöht (s. Abb. 2). 

Die Versuchsgefäße (VG) bestanden aus Glasröhrchen (s. Abb. 3), in denen 
sich unten das zu messende Wasser befand. In das Wasser waren zwei Platinelek- 
troden mit einem Abstand von 15 mm eingetaucht. Die Aufhängevorrichtung 
fiir den Keimling war so angebracht, daB die Wurzel etwa in der Mitte zwischen 
den Platinelektroden wach- 
sen konnte. Die Elektroden 




















muBten etwa alle 8 Tage un 

neu platiniert werden, weil 1 + mit Verstärker 
nach dieser Zeit der Null- 

punkt unscharf wurde. Da = te = 7 

die gesamte Apparatur sehr Fa Le » 
wärmeempfindlich ist, muB- x a. 27° ohne Ihrefärder 
ten die GefäBe, in denensich ~ 

die Wurzeln befanden, in ein ree T r ÿ ' r T 
Wasserbad gestellt werden Skalenteile des Walzenwiderstandes ——> 
(s. Abb. 4), dassich ineinem Abb. 2. Verlauf der Lautstärkekurven. 


Thermostaten befand. 

Zur Kontrolle wurden zu jedem besetzten Versuchsgefäß ein Gefäß 
ohne Wurzeln gegeben. Normalerweise waren 3—4 Gefäße besetzt und 
die restliche Zahl leer. Diese Kontrollgefäße zeigten sofort an, wenn 
infolge Temperaturschwankungen, die sich nicht 
immer vermeiden ließen, Leitfähigkeitsänderungen 
entstanden, die nicht von den Wurzeln herrührten. 
Es war darauf zu achten, daß eine Temperatur- 
konstanz innerhalb mindestens 1/,,° erreicht wurde. 
Der Vergleichswiderstand (VR) der MeBbrücke be- 
fand sich im Thermostaten, da auch dieser even- 
tuell auf Temperaturschwankungen hätte reagieren 
können. Mit Hilfe dieser Arbeitsweise wurden etwa 
3400 Einzelmessungen zur Ermittlung des Null- 
punktes durchgeführt. Die jungen Wurzeln wurden 
freihängend unmittelbar über der Wasseroberfläche 
der Versuchsgefäße aufgehängt, so daß die Wurzeln 
nach kurzer Zeit in das Wasser hineingewachsen  Abb.3. Versuchsgefäß 

Te e (VG); E Piatinelek- 
waren. Durch Nährstoffaufnahme fand ein Ionen- vroden: ZH Glashalte- 
austausch zwischen der Wurzel und dem Wasser Py Fund «= À on 
statt. Hierdurch änderte sich die Leitfähigkeit, die L Luftzutritt. 
mit Hilfe der Brückenschaltung gemessen wurde. 

Auf die Ablesung von Absolutwerten wurde kein Wert gelegt, da es 
sich hier darum handelte, lediglich die Verschiebung des Nullpunktes 
aufzuzeigen. 

Als Untersuchungsmaterial wurde hauptsächlich Vicia Faba ver- 
wendet, und zum Vergleich befanden sich bei jeder Versuchsreihe 
mindestens eine Wurzel von Solanum lycopersicum. Da die Ergebnisse 
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aber völlig gleich ausfielen, wurden später die Wurzeln der Tomaten 
nicht weiter untersucht. 

Die Samen wurden im Thermostaten angequollen. Das Anquellen 
und Messen geschah entweder in völliger Dunkelheit oder bei einer 


























HZ 
Abb. 4. Ther tat mit Ver hsgefäßen. TH Thermostat; A 7’ Kontaktthermometer; 
WB Wasserbad; VG Versuchsgefäße; HZ Heizung Thermostat. 





periodischen Beleuchtung von 12 Std Licht und 12 Std Dunkelheit. Als 
Lichtquelle wurden zwei Glühbirnen mit zusammen 45 Watt benützt. 
die sich im Abstand von 20 em über den Versuchsgefäßen befanden, 


geändert 





1 2 2% ¥ 


Let — 
Abb. 5. Leerversuch der sechs Versuchsgefäße. 


Mefergebnisse. In den Meßergebnissen zeigte sich kein Unterschied 
zwischen den in Dunkelheit wachsenden und den mit Licht-Dunkel- 
Wechsel behandelten Wurzeln. Diese Untersuchungen fanden im Herbst 
1947 und im Frühjahr 1948 statt. 

Es galt zuerst festzustellen, ob die sechs gleichzeitig in Betrieb 
befindlichen Versuchsgefäße eine einheitliche Charakteristik hatten. 
Darum wurde immer ein Teil der Versuchsgefäße leer mit abgelesen, 
um Außeneinflüsse berücksichtigen zu können. Die Abb. 5 zeigt den 
Leerversuch der Versuchsgefäße. 
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Bei den Untersuchungen an vollkommen im Dunkeln angezogenen 
Keimlingen von Vicia Faba und Solanum lycopersicum zeigten sich 
keinerlei rhythmische Erscheinungen, ich konnte lediglich ein gleich- 
mäßiges Ansteigen der Leitfähigkeit des Wassers beobachten. Teils 
war die Gesamtsteigerung der Kurve schwach, teils stärker. Der Stei- 
gungsgrad war abhängig von der Größe der Wurzel. Es wurden bewußt 
Wurzeln verschiedenen Alters untersucht. In allen untersuchten Fällen 
lag die Zeitspanne der Ablesungen auf dem ansteigenden Ast der großen 
Wachstumsperiode. 

Die Kontrollen, also die Versuchsgefäße, die ohne Wurzeln waren, 
zeigten im allgemeinen keinerlei Leitfähigkeitsänderungen. Sofern hier 
je eine Änderung eintrat, wurde der betreffende Wert bei dem Meß- 
wert der mit Wurzeln bestückten Versuchsgefäße zu- bzw. abgezogen 
(Abb. 6). 

Es wurde nun den Samen und Wurzeln ein regelmäßiger 12:12- 
stündiger Licht-Dunkel-Rhythmus gegeben. Wieder benutzte ich als 
Untersuchungsmaterial sowohl Vicia Faba als auch Solanum lycopersi- 
cum. Die Leitfähigkeitskurven zeigten auch hier einen gleichmäßigen 
Anstieg (Abb. 7). 


B. Wachstumsgeschwindigkeitsmessungen an Wurzeln. 


Es galt eine Methode zu finden, die es ermöglichte, länger dauernde 
Wachstumsmessungen an Wurzeln durchzuführen, wobei darauf zu 
achten war, daß die Wurzeln ganz gerade wachsen konnten, gleich- 
mäßige Feuchtigkeit, Beleuchtung und Wärme hatten. 

Die Samen wurden in kleinen Rinnen befestigt, die eine Neigung 
von etwa 45° besaßen und mit Fließpapier ausgelegt waren. Am oberen 
Ende der Rinne befanden sich Wattepakete, die ständig feucht waren 
und so die Rinne durch das Fließpapier gleichmäßig mit Wasser ver- 
sorgten, welches die Wurzeln zum Wachstum benötigten. Die Ablesung 
geschah durch ein parallel zur Rinne verschiebbares Mikroskop, an 
dessen Meßskala der betreffende Längenzuwachs jeweils abgelesen 
werden konnte. 

Bei einer Hälfte der Untersuchungsserien wurden die Wurzeln in 
Dauerlicht beobachtet, bei der anderen Hälfte in 12:12stündigem 
Licht-Dunkel-Rhythmus abgelesen. Zur Zeit der Dunkelheit wurde bei 
grünem Licht abgelesen. 

Meßergebnisse. Die Meßergebnisse zeigten sowohl im Dauerlicht als 
auch im 12:12stündigem Licht-Dunkel-Rhythmus keinerlei tagesperi- 
odische Wachstumsschwankungen. Bei eventuellen einzelnen größeren 
oder kleineren Wachstumszunahmen konnten immer Apparaturfehler 
festgestellt werden, die durch Ausfall der Wasserversorgung oder Lösen 
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des Samens von der Unterlage entstanden waren. Als Untersuchungs- 
material dienten hauptsächlich Wurzeln von Vicia Faba, in vereinzelten 









BENEE 


i 


Lertfühigheit in Shalenterien 











a 2... CD eee, ES (8. SF 

Zeit —> 
Abb. 6. Leitfähigkeitskurven für die Lösung mit einer sehr jungen Wurzel von Solanum 
lycopersicum (SL) und einer älteren Wurzel von Vicia Faba (VF) bei vollkommener 
Dunkelheit. 
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Abb. 7. Leitfähigkeitskurven für Lésungen mit einer Wurzel von Solanum lycopersi- 
cum (SL) und einer Wurzel Vicia Faba (VF) bei 12:12stündigem Licht-Dunkel-Wechsel. 
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Fallen auch noch Solanum lycopersicum (Bonny best), die dieselben 
Ergebnisse zeigten (Abb. 8 und 9). 
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C. Kernteilungsuntersuchungen an Wurzeln. 
Mit Hilfe der Auszählung von einer größeren Anzahl von Zellen 
mußte es möglich sein, hier einen Einblick in die Häufigkeit der 


ellänge 


Wur. 
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Abb. 8. Längenwachstumsmessungen unter Dauerlicht an Wurzeln von Solanum lyco- 
persicum (SL) und Vicia Faba (VF). Bei Versuchsbeginn hatten die Wurzeln eine 
Lange von etwa 6 mm. 
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Abb. 9. Längenwachstumsmessungen bei 12:12 Std Licht-Dunkel-Rhythmus von 
Vicia Faba (VF) und Solanum lycopersicum (SL). Wurzellänge bei Versuchsbeginn 
etwa 7 mm. 


Zellteilungen zu erlangen. Am günstigsten war das Auszählen aller 
Phasen der Mitose (Prophase, Metaphase, Anaphase und Telophase). 
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Stets wurde die Wachstumszone unterhalb der Dermatogenschicht in 
unmittelbarer Nähe des Vegetationspunktes beobachtet. 

Mit Hilfe der Schnellfärbemethode von GEITLER und Herrz wurde 
die groBe Zahl der Präparate angefertigt. Die dekapitierten Wurzel- 
spitzen wurden nach einer leichten Quetschung einen Augenblick in 
Salzsäure gelegt und anschlieBend in Carminessigsäure einige Male er- 
hitzt. Darauf wurden die Wurzelspitzen auf dem Objektträger endgültig 
breitgequetscht. Dabei war darauf zu achten, daß 
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Prozentuale Kernteilungshäufigkeitskurven von Vicia Faba-Wurzeln bei 


Tabelle 1. Meßwerte zur Abb. 10; Kernteilungsfrequenz in Wurzeln von Vicia Faba 
bei konstanter Dunkelheit. 
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1534 
Zellen % 
in in in 
Teilung) Ruhe. Teilung 

18 148 10,8 
22 178 11,0 
11 86 11,1 
4 33 10,8 
9 70 11,4 
14 113 11,0 
29 229 11,2 
12 99 | 10,8 
23 186 11,0 
29 230 11,2 
14 113 11,1 
16 134 10,7 
30 235 11,3 
16 130 11.0 
| 196 11,3 
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10,9 
11,2 
11,3 
11,0 
11,1 
11,0 
11,2 
11,2 
11,3 
11,0 
11,2 


1533 1532 1531 
"Zellen % Zellen Zellen 4” 
in “in in in in in in in | 
Teilung| Ruhe Teilungfreilung, Ruhe Teilung/Teilung, Ruhe |Teilung 
| | | 

195  11,0| 12 | 95 | 11,2 7 57 

138 |: 110 | 11 | 87 | 11,2 | 12 96 

147 10,9 | 13 104 | 11,1 9 73 

49 | 109 | 19 | 152 | 11,1] 17 | 137 

151 | 11,2 | 16 | 129 | 11.0 | 23 | 186 

102 | 11,3 | 15 122 | 10,9 14 | 114 

151 | 11,2 | 12 | 97 | 11,1 16 | 128 

| 71 | 11,3 8 | 66 | 10,8 | 32 | 252 
251 11,0] 17 137 | 11,0 8 | 65 

268 | 11,3 | 23 | 185 | 11,1 14° | 113 

260 | 11,31 17 | 135 | 11,2 ! 11 | 89 

147 | 10,9 | 29 | 234 | 11,0 | 32 | 254 

104 | 11,1 | toe 23] 2% | 201 

103 | 11,2 | 21 | 169 | 111 | 19 | 150 

135 11,2 17 | 135 | 11,2 7 57 

168 11,1 6 49 | 10,9 | 34 269 
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nur genau senkrecht geschah, da sonst das Präparat unbrauchbar 
wurde. 

Mit Hilfe dieser Methode wurden Serien von Wurzelspitzen von 
Vicia Faba untersucht, die entweder in vollkommener Dunkelheit und 
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Abb. 11. Prozentuale Kernteilungshäufigkeitskurven von Vicia Faba-Wurzeln bei 
12:12 Std Licht-Dunkel-Rhythmus. 


Tabelle 2. Meßwerte zu Abb. 11; wie Tabelle 1, jedoch bei 12:12stündigem 
Licht-Dunkel-Wechsel. 


















































2 1621 1622 1623 1624 1625 

$ Zellen | % Zellen | % Zellen % Zellen | % Zellen 

& = | ns | Je = diel = je | oa in 3 | pe de E ™ I. 
F 4 4 À À À | Tei ; | Tei- 4 2 
> lung Ruhe jung jung | Ruhe | lung lung Ruhe) lung lung |Ruhe| lung lung Ruhe] lung 

| 

1390 | 24 | 172 | 12,3 | 18 | 132 | 12,0] 31 | 198 | 13,5 | 14 | 94 | 13,0 | 13 93 | 12,3 
15° | 19 | 134 | 12,4 | 13 : 89 | 12,8 | 17 | 122 | 12,2 | 16 | 118 | 12,0 | 22 | 163 | 11,9 
1900 | 17 | 142 | 10,8 | 24 | 173 | 12,2] 23 | 154 | 13,0 | 13 87 | 13,0 | 18 | 132 | 12,0 
210 | 24 | 163 | 12,8 | 18 | 132 | 12,0] 32 | 227 | 12,4] 17 | 121 | 13,0 | 25 | 169 | 12,9 
230! 5 37 | 11,9} 22 | 156 | 12,4] 18 | 1221129} 8 | 57 | 12,3 | 11 82 | 11,8 
1 | 18 | 121 | 12,9 | 19 | 139 | 12,0] 7 | 51 | 12,1 | 22 | 149 | 12,9 | 12 83 | 12,6 
20 | 13 | 88 | 12,9] 14 | 102 | 12,1 9 65 | 12,2 | 26 | 190 | 12,1 | 31 | 215 | 12,6 
300 | 21 | 153 | 12,1 | 29 | 197 | 12,8] 17 | 121 | 12,3 | 23 | 158 | 12,8 | 21 | 151 | 12,2 
1000 | 14 96 | 12,8 | 21 | 143 | 12,8 | 26 | 179 | 12,7 | 17 | 117 | 12,8 | 26 | 177 | 12,8 
1290 | 17 | 122 | 12,9] 26 | 179 | 12,7] 8 58 | 12,1 | 24 | 162 | 12,9 | 13 94 | 12.2 
16% | 11 | 81 | 12,0] 14 | 101 | 12,2, 23 | 157 | 12,8 | 16 | 114 | 12,3 | 23 ; 163 | 12,4 
1900 | 22 | 156 | 12,4 | 18 | 122 | 12,9} 14 | 93 | 13,1 21 | 148 | 12,4] 14 98 | 12,5 
400 | 13 | 99 | 11,6 | 24 | 163 | 12,8 | 19 | 128 | 12,9] 12 | 82/128] 8 58 | 12,1 
6° | 25 | 171 | 12,8 | 16 | 109 | 12,8 | 27 | 192 12,4 | 23 | 157 | 12,8 | 25 173 | 12,6 
800 | 31 | 219 | 12,4 | 28 | 201 | 12,3 | 34 | 232 | 12,8 | 18 130 | 12,2 | 13 89 | 12,8 
10° | 27 | 189 | 12,5 | 19 | 128 | 12,9 | 24 | 173 | 12,2 | 25 | 177 | 12,4] 16 | 114 | 12,4 
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sonstigen konstanten Außenbedingungen oder in 12:12stündigem Licht- 
Dunkel-Wechsel in feuchtem Sägemehl aufgezogen waren. 
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Abb. 12. Prozentuale Kernteilungshäufigkeitskurven von einem Vicia Faba-SproB- 
vegetationspunkt bei konstanter Dunkelheit. 


Meßergebnisse. Bei der Auswertung der Zahlen ergab sich, daß 
sowohl bei im Dunkeln als auch bei den in 12:12stündigem Licht- 


Tabelle 3. Meßwerte zu Abb. 12; Kern- 
teilungsfrequenz im SproBvegetationspunkt 
von Vicia Faba bei konstanter Dunkelheit. 








1543 
Tages- Zellen % 
Dé in | in in 
Teilung | Ruhe Teilung 

1330 27 150 15,3 
16% 14 81 14,8 
1900 21 120 14,9 
21% 15 95 13,7 
23 41 197 17,2 
240 27 48 36,2 
60° 19 82 18,6 
800 12 65 15,6 
1700 21 119 15,0 
20 152 13 92,0 
300 39 104 27,3 
400 18 112 13,8 
ge 16 99 13,9 
6% 14 87 13,2 
+ 7 41 14,6 











Dunkel-Wechsel aufgezogenen 
Wurzeln keinerlei prozentuale 
Verschiedenheiten in der Zahl 
der Kernteilungen auftraten. Die 
Berechnung des Fehlers ergab 
in den vorliegenden gemessenen 
Fällen (1531, 1532, 1533, 1534) 
höchstens + 1,6; bei den übrigen 
Messungen in diesem Abschnitt 
war der mittlere Fehler noch ge- 
ringer (Abb. 10 und Tabelle 1). 

Anschließend wurden dieselben 
Untersuchungen bei 12:12stün- 
digem Licht-Dunkel-Wechsel 
fortgesetzt und auch hierbei 
waren keine rhythmischen Er- 
scheinungen festzustellen. Die 
Abb. 11 und Tabelle 2 zeigt die 
Kurven. 

Nach Abschluß der Arbeit 
wurden mir noch die Unter- 


suchungen von BRAUER am gleichen Objekt bekannt. Herr Prof. OEHL- 
KERS sandte uns freundlicherweise die Korrektur Bravers: es heißt; 
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darin: „Die Kernteilungsfrequenz ist ferner im großen und ganzen 
gleichmäßig über alle Tagesstunden verteilt mit einem Höchstwert gegen 
11 Uhr mittags.‘‘ Die tageszeitlichen Differenzen sind aber recht gering 
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Abb. 13. Prozentuale Kernteilungshäufigkeitskurven von einem Vicia Faba-Sproß- 
vegetationspunkt bei konstanter Dunkelheit. 


16% 


und „nur die Differenz der Teilungshäufigkeit zwischen 5 Uhr und 
11 Uhr ist gesichert“. Da die Temperaturen in den Versuchsreihen 
BRAUERS tagesperiodisch zwi- 














schen 20 und 26° schwankten, Tabelle 4. Meßwerte zu Abb. 13; 
erscheint es möglich, daß diese wie Tabelle 3. 
ziemlich geringe Abweichung 1551 
von der völligen Gleichmäßigkeit Tages- 2 Zellen % 
durch die Temperaturschwan- IM in in in 
. i Teilung Ruhe Teilung 
kungen bedingt ist. 
1700 17 | 108 14,2 
D. Kernteilungsuntersuchungen 19% 23 | 146 | 13,6 
8 21% 27 l' #7 13,6 
am Sproß. 2200 pre 13,2 
Anschließend an die Kerntei- pots 2 | = 22 
lungsuntersuchung der Wurzeln = > | d 
wurden zur Kontrolle dieselben ue = | 3 => 
Untersuchungen mit dem Sproß- 300 14 | 2 16,3 
vegetationspunkt durchgeführt, Peo = | ei 2 
um festzustellen, ob zwischen 1200 21 | 132 13.1 
diesen beiden ein Unterschied 15% 31 194 13,8 


vorliegen könnte. Die Behand- 

lung geschah vollkommen gleichartig wie bei den Kernteilungs- 

untersuchungen unter Abschnitt C. Es wurden aber lediglich Pflanzen 

benutzt, die unter vollkommener Dunkelheit angezogen worden waren. 
Meßergebnisse. Die MeBergebnisse harmonierten mit bereits Bekann- 

tem: Es stellte sich heraus, daß tagsüber eine sehr gleichmäßige geringe 
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Zahi der Kernteilungen vorlag. Dagegen stieg diese prozentuale Kern- 
teilungszahl zwischen Mitternacht und 3 Uhr sehr schnell an und er- 
reichte verhältnismäßig hohe Werte. Schon auf den ersten Blick konnte 
man erkennen, daß um diese Zeit die Kernteilungen ir. vollem Gang 
waren. Es wurde nun versucht, die Samen zu anderen Zeiten anzu- 
‚quellen und zu verschiedenen Zeiten auf dem Versuchsnährboden aus- 
zupflanzen, um eventuell festzustellen, ob irgendeine Verschiebung deı 
Zeiten stattfand, in denen die höchsten Kernteilungsraten lagen. Die 
Meßergebnisse zeigten aber, daß es sich grundsätzlich immer um die 
Zeit nach Mitternacht handelte, in der das Maximum der Kernteilungen 
lag. Teilweise zeigte sich eine überaus verblüffende Pünktlichkeit. 
Abb. 12 und Tabelle 3 zeigt den Verlauf einer Untersuchungsreihe 
über 3 Tage. Am ersten Tag wurde bis Mitternacht gemessen, während 
am zweiten Tag nur tagsüber wenige Werte bestimmt wurden, um 
dann am dritten Tag gleich um 0 Uhr zu beginnen. Um einen genauen 
Kurvenverlauf zu bekommen, wurden einige Serien innerhalb von 
24 Std durchgehend gemessen, in der Zeit von 22 Uhr bis 3 Uhr jede 
Stunde. Abb. 13 und Tabelle 4 zeigt den Verlauf einer der Kurven. 


III. Besprechung der Ergebnisse. 
Bei den beschriebenen Untersuchungen wurde ganz besonders auf 
die völlige Konstanz der Außenbedingungen Wert gelegt. Es schien 
mir vor allen Dingen wichtig, keinerlei Temperaturschwankungen zuzu- 
lassen und nur immer unter gleichartigen Bedingungen durchgeführte 
Serien zu vergleichen. Gleichlaufende Leerversuche bei den Leitfähig- 
keitsuntersuchungen zeigten jeden unerwünschten äußeren Einfluß 
sicher an. Die vorliegenden Ergebnisse weisen nun einen grundsätz- 
lichen Unterschied zwischen dem Wurzel- und dem Sproßvegetations- 
punkt auf. Mit den oben beschriebenen Meßmethoden konnten am 
Wurzelvegetationspunkt oder an den von ihm gebildeten Zellen keinerlei 
tagesperiodische Erscheinungen erfaßt werden. Um möglichst sichere 
Resultate zu erhalten, wurden verschiedenartige Untersuchungsmethoden 
angewendet, die alle drei übereinstimmend das negative Ergebnis zeigten. 
Dagegen liegen die Verhältnisse am Sproßvegetationspunkt anders, 
hier zeigte sich mit Hilfe derselben Untersuchungsmethode eine eindeutige 
Rhythmik. Interessanterweise liegen die Teilungsmaxima zeitlich fest. 
Auch nachdem der Anquellungsbeginn zu anderen Stunden vorgenommen 
wurde — damit verschob sich auch der Aussaatbeginn — fand immer nach 
Mitternacht die größten Teilungsraten. Es bleibt die Frage offen, welcher 
Faktor diese rhythmische Steuerung in den Sproßzellen veranlaßt. 
Ich halte es für lohnend, den Plastiden Aufmerksamkeit zu schenken. 
Sind es etwa die ergrünungsfähigen Plastiden, die diese rhythmische 
Steuerung übernehmen ? Hierfür sprechen einige Beobachtungen, so 
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die Rolle von Plastiden und Plastidenfarbstoffen bei Kernteilungen. 
Nach BauErs Untersuchungen an Moosen ist es sicher, daß jeder Zell- 
teilung die Plastidenteilung vorausgeht. Bei einer Schädigung der Pla- 
stiden bleibt die Zellteilung aus; erst nach der Regeneration der Pla- 
stiden und deren Teilung findet wieder eine normale Zellteilung statt. 
OrFHLKERS konnte dann ferner nachweisen, daß der Einfluß der Plastiden 
auf die Meiosis über ihre Funktion als Träger der Assimilation erfolgt. 

Ein weiteres Beispiel für die Abhängigkeit der Kernteilung von 
Plastidenfarbstoffen liefert uns das Gramineen-Mesokotyl: Bekannt- 
lich wird das Wachstum dieses Mesokotyls durch Licht gehemmt, 
wobei eine Teilungsbeeinflussung wenigstens mitwirkt. Dieser Licht- 
einfluß nun wird durch Strahlungsabsorption in Farbstoffen vermittelt, 
die nahe Beziehung zum Chlorophyll haben (WEINTRAUB und PRICE). 

Auch bei Untersuchungen von STOPPEL zeigte sich, daß Plastiden 
an der Steuerung der Rhythmik mitwirken können. Die tageszeitliche 
Lage des Überganges in die Schlafstellung der Blätter hing von dem 
Zeitpunkt der Verdunkelung am Tag vorher ab. So wird die Vermu- 
tung nahegelegt, daß ergrünungsfähige (wenn auch wohl nicht not- 
wendig grüne) Plastiden für den Rhythmus entscheidend wichtig sind. 
Diese Schlußfolgerungen kann man nach Stoprrts Versuchen und nach 
Bünnsnes Hinweis, daß in den Plastiden bestimmte Fermente mit 
tagesperiodischen Aktivitätsschwankungen lokalisiert sind, ziehen. Es 
bleibt nur die weitere Frage offen, wie die tagesperiodische Steuerung 
erreicht wird. Als wichtiger Faktor ist das Licht bekannt, das aber 
offenbar — wie Untersuchungen bei konstanter Dunkelheit zeigten — 
nicht als einziger Einfluß neben der Temperatur bestimmend ist. Auf 
jeden Fall müssen wir annehmen, daß in der Pflanze eine sehr hohe 
Labilität gegenüber den Faktoren vorhanden ist, die wir nicht ohne 
weiteres kontrollieren können. 

An diesem Punkt werden die Untersuchungen hier am Institut 
fortgesetzt. 

Zusammenfassung. 

Der Wurzel- und Sproßvegetationspunkt von Vicia Faba und Solanum 
lycopersicum wurde auf tagesperiodische Erscheinungen untersucht. 

1. Leitfähigkeitsmessungen, die an Wasser vorgenommen wurden, 
in dem Wurzeln, die unter vollkommener Dunkelheit und konstanter 
Temperatur angezogen wurden, wuchsen, zeigten keinerlei tagesperi- 
odische Änderungen der Meßwerte, die auf eine Periodizität von Stoff- 
wechsel- oder Entwicklungsvorgängen schließen lassen könnten. 

2. Dasselbe Ergebnis wurde bei Pflanzen gefunden, die vom Beginn 
des Anquellens an mit 12:12stündigem Licht-Dunkel-Rhythmus be- 
handelt wurden. 


Planta. Bd. 37. 28 
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3. Es wurde die Wachstumsgeschwindigkeit von Wurzeln, die unter 
konstanten Bedingungen angezogen worden waren, gemessen. Die Meß- 
ergebnisse zeigten sowohl im Dauerlicht als auch im 12:12stündigen 
Licht-Dunkel-Rhythmus keinerlei tagesperiodische Wachstumsschwan- 
kungen. 

4. Unter Benutzung einer Schnellfärbemethode wurden etwa stünd- 
lich die Kernteilungen in der Nähe des Wurzelvegetationspunktes aus- 
gezählt. Die Pflanzen wurden unter konstanten Bedingungen angezogen. 
Bei der Auswertung der Ergebnisse zeigte es sich, daß sowohl bei im 
Dunkeln, als auch bei den in 12:12stündigem Licht-Dunkel-Wechsel 
aufgezogenen Wurzeln keinerlei Verschiedenheiten in der Häufigkeit 
der Kernteilung auftraten. 

5. Bei denselben Untersuchungen am Sproßvegetationspunkt zeigten 
sich die unter 4. genannte Gleichmäßigkeit nicht. Es stellte sich heraus, 
daß tagsüber eine sehr gleichmäßige geringe Kernteilungsfähigkeit vor- 
lag. Diese Kernteilungszahl stieg grundsätzlich zwischen 0 und 3 Uhr 
sehr schnell an und erreichte verhältnismäßig hohe Werte, und fiel 
dann wieder steil ab. 

Im Zusammenhang mit älteren Erfahrungen wird vermutet, daß 
die Gegenwart ergrünungsfähiger Plastiden für die Erscheinung der 
tagesperiodischen Vorgänge in der Pflanze notwendig sind. 
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GEBUNDENER UND FREIER WUCHSSTOFF 
IN FLEISCHIGEN FRÜCHTEN. 


Von 
Franz Morwvs. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 29. Januar 1949.) 


I. Einleitung. 

Seit der Einführung des Avena-Koleoptil-Krümmungstestes (WENT 
1928) zum Nachweis von pflanzlichen Wuchsstoffen sind 20 Jahre 
vergangen. Dieser Test sowie einige andere, in der Zwischenzeit ge- 
fundene haben es ermöglicht, pflanzliches Material zur Isolierung von 
Wuchsstoffen aufzuarbeiten. Es sind nachgewiesen worden: 1. die 
Auxine a und b von KôGLz, ERXLEBEN und HAAGEN-SMIT (1934) in 
Malz und Maisöl, 2. Heteroauxin oder ß-Indolylessigsäure von HAAGEN- 
Smır, LEECH und BERGREN (1941), BERGER und Avery (1944), DAnD- 
LIKER (1945) in Maiskörnern, von WiLDMAN und Bonner (1947) in 
Spinatblättern und von Bonner (nach brieflicher Mitteilung) in Avena- 
Koleoptilen. Über die chemische Natur der Wuchsstoffe in anderen 
Pflanzen ist nichts Sicheres bekannt. Da sich Auxin und Heteroauxin 
in ihrer Empfindlichkeit gegen Säure und Lauge unterscheiden sollen 
— Heteroauxin wird durch HCl, Auxin durch KOH zerstört (vgl. 
ERXLEBEN 1935) —, hat man versucht, auf diese Weise zu entscheiden, 
ob in einem Pflanzenextrakt Auxin oder Heteroauxin enthalten ist 
bzw. wie groß die Anteile dieser beiden Wuchsstoffe sind (vgl. z. B. 
GUTTENBERG und LEHLE-JOERGES 1947). Auf dieses Problem der 
pflanzlichen Wuchsstoff-Forschung soll hier nicht näher eingegangen 
werden. 

In den letzten Jahren ist festgestellt worden, daß der in verschiedenen 
Pflanzen enthaltene Wuchsstoff an Proteine gebunden sein kann, unter 
anderen bei Lemna minor nach Skoog und THIMANN (1940), THIMANN 
und Skooc (1940), in Tabak- und Tomatenblättern nach THIMANN, 
SkooG und Byer (1942), in Spinatblättern nach WILDMAN und GORDON 
(1942), Wırpman und Bonner (1947), in Avena-Koleoptilen (BONNER 
und WiLpMAN 1947), in Kartoffelknollen nach Morwus (1948a) und 
WIELAND, Fiscuer und Morwus (1948). Der gebundene Wuchsstoff 
kann durch proteolytische Fermente (Trypsin, Chymotrypsin, Pan- 
kreatin) oder durch alkalische Hydrolyse in Freiheit gesetzt werden. 

28* 
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Da bei der alkalischen Hydrolyse ein Teil des Wuchsstoffes zerstört 
wird, ist fiir quantitative Bestimmungen die enzymatische Behandlung 
vorzuziehen. 

Im biologischen Test ist nur der freie Wuchsstoff bestimmbar, weil 
nur dieser durch die Zellmembranen in das Versuchsobjekt eindringen 
kann. Stellt man daher in einem pflanzlichen Extrakt vor und nach der 
Proteolyse den Wuchsstoffgehalt fest, dann kann die Menge des freien 
Wuchsstoffes und die Menge des gebundenen Wuchsstoffes bestimmt 
werden. Voraussetzung ist jedoch, daß die Zellen bei der Extrakt- 
herstellung zerstört werden. Denn nur dann wird man durch die Enzym- 
einwirkung den gebundenen Wuchsstoff freilegen können. Um z.B. 
die Zellen von Blättern restlos aufzuschließen, müssen komplizierte 
Methoden angewandt werden (vgl. WiLDMAN und Bonner 1947). In 
fleischigen Früchten wie Kirschen oder Johannisbeeren haben wir 
jedoch Pflanzenteile zur Verfügung, deren Zellen bereits im unreifen 
Zustand auf einfache Weise fast völlig zerstört werden können, wie 
man sich durch mikroskopische Beobachtung überzeugen kann. Aus 
diesem Grunde sind derartige Organe als Ausgangsmaterial verwendet 
worden. 

Legt man Koleoptilzylinder von Avena sativa in eine Lösung, die 
Heteroauxin enthält, dann ist nach einiger Zeit in den Zellen ein erhöhter 
Gehalt an gebundenem Wuchsstoff nachweisbar (BONNER und WILD- 
MAN 1947). Dieser Versuch gelingt nicht nur in vivo, sondern auch in 
vitro: Setzt man einem Extrakt aus Kartoffelknollen inaktiviertes 
Heteroauxin zu, so kann es durch Proteolyse wieder in Freiheit ge- 
setzt werden (Morwus 1948a). Das zugefügte Heteroauxin ist also 
nicht etwa zerstört worden. 

Will man lebhaft wachsende Zellgewebe und ruhende Zellgewebe 
vergleichend untersuchen, dann erweisen sich wiederum unreife und 
reife Früchte als besonders geeignet. An Sorbus aucuparia (Vogelbeeren) 
ist im Jahre 1947 festgestellt worden, daß Früchte verschiedenen Reife- 
grades sich in ihrem Gehalt an freiem Wuchsstoff nicht unterscheiden 
(Morwus 1948d). Jedoch war es notwendig, diese Versuche fort- 
zusetzen, weil infolge der im Sommer 1947 herrschenden abnormen Hitze 
und Trockenheit, die zur Notreife vieler Früchte führte, kein normales 
Bild erhalten werden konnte (vgl. Moewus 1948e). In der vorliegenden 
Arbeit ist mit Hilfe des Kressewurzeltestes an unreifen und reifen 
Kirschen sowie an schwarzen Johannisbeeren folgendes bestimmt 
worden: 1. der Gehalt an freiem Wuchsstoff, 2. der Gehalt an gebun- 
denem Wuchsstoff. 3. die Fähigkeit zur Inaktivierung zugesetzten 
Heteroauxins und dessen enzymatische Freilegung, 4. die Zerstörung 
des Wuchsstoffes durch ein in Erbsen vorkommendes Heteroauxin 
spaltendes Ferment (TANG und Bonner 1947). 
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II. Der Kressewurzeltest. 


Für die Ausführung des Kressewurzeltestes gelten folgende Vorschriften (vgl. 
Morwus 1948b,c,d). Vor der Aussaat (Samen der Gartenkresse, Lepidium 
sativum) sind alle graubraun gefärbten, durch geringe Größe auffallenden oder 
irgendwie beschädigt erscheinenden Samen auszusortieren. Die Samen sollen 
nach 20 Std bei 27° im Dunkeln zu mindestens 90% gekeimt sein. Für den 
Test werden Keimlinge mit 5 mm langen Wurzeln verwendet. Die Anzucht der 
Testkeimlinge erfolgt in Petrischalen von 9 cm Durchmesser. Jede Schale ist mit 
2 Lagen Filtrierpapier ausgelegt, die mit 6 cm? doppelt destillierten Wassers an- 
gefeuchtet sind. 18—-20 Std vor Versuchsbeginn werden je Schale 100 aus- 
sortierte Samen ausgesät. Die Samen dürfen sich nicht berühren. Die Keimung 
geht bei 27° im Dunkeln vor sich. 

Die Testkeimlinge mit 5 mm langen, gerade gestreckten Wurzeln müssen 
den Anzuchtschalen dann entnommen werden, wenn die längsten Wurzeln noch 
nicht über 8 mm lang sind. Nur unter dieser Bedingung verhalten sich die Test- 
keimlinge mit 5 mm langen Wurzeln physiologisch sehr gleichartig. Wartet man, 
bis einige Keimlinge 10 mm lange oder längere Wurzeln haben, dann befinden sich 
unter den Keimlingen mit 5 mm-Wurzeln Nachzügler, die langsamer wachsen 
und welche die Ursache für starke individuelle Schwankungen sind. Die erforder- 
lichen Testkeimlinge sind 18—20 Std nach der Aussaat zu etwa 20—30% 
vorhanden. Das Abmessen der Wurzeln an den Keimlingen erfolgt mit einem 
auf 5 mm eingestellten Stechzirkel (+ 0,4 mm). Gemessen wird von der Wurzel- 
spitze bis zum Ende der Wurzelhaarzone, die deutlich zu erkennen ist. 

Die Versuchsschalen sind auch mit 2 Lagen Filtrierpapier ausgelegt, die mit 
5 cm? der Versuchslösung angefeuchtet sind. In jede Petrischale kommen 10 Test- 
keimlinge mit 5mm langen Wurzeln. Die einzelnen Keimlinge müssen in ge- 
nügendem Abstand voneinander ausgelegt sein, damit keine gegenseitigen Wachs- 
tumsbeeinflussungen auftreten. Nach 17 Std bei 27° im Dunkeln werden die 
erreichten Wurzellängen durch Auflegen auf Millimeterpapier gemessen. Bestimmt 
werden nur ganze Millimeter. 

Alle verwendeten Glasgeräte sind mit Chromschwefelsäure zu reinigen, nach 
sründlichem Wässern in destilliertem Wasser auszukochen und zu sterilisieren. 
Das Aussuchen und Auflegen von 10 Testkeimlingen (mit einer Pinzette) dauert 
etwa 1—2 min. Aus jeder Anzuchtschale werden nur 10 Testkeimlinge 
entnommen. Es müssen also so viel Anzuchtschalen angesetzt werden, wie 
Petrischalen mit Versuchslösungen getestet werden sollen. Die Herstellung der 
Versuchslösungen (z. B. Verdünnungen) sowie das Ansetzen der Versuchsschalen 
wird in einem thermokonstanten Raum (27°) bei dunkelrotem Licht ausgeführt. 

Eine große Bedeutung hat die Wasserkontrolle, die an jedem Versuchstag 
angesetzt werden muß. Der Zuwachsmittelwert der Wasserkontrolle ist die 
Bezugsgröße für die Zuwachsmittelwerte der übrigen Versuche. Es werden dann 
die prozentualen Hemmungen oder Förderungen gegenüber der Wasserkontrolle 
angegeben. Der Zuwachsmittelwert der Wasserkontrolle zeigt weiter an, ob das 
Wachstum während der 17stündigen Versuchszeit normal oder irgendwie gestört 
gewesen ist. Der Zuwachsmittelwert der Wasserkontrolle muß zwischen 16,6 
und 17,4 mm liegen, d.h. die Kressewurzeln müssen während der Versuchszeit 
im Durchschnitt 1mm in der Stunde weitergewachsen sein. Wird an einem 
Versuchstag ein Zuwachsmittelwert außerhalb dieser Grenzen festgestellt, dann 
dürfen die Versuche nicht ausgewertet werden. Das Zahlenmaterial würde bei 
einer statistischen Überprüfung inhomogen sein. Solche Ausfälle können ge- 
legentlich vorkommen, und zwar durch Temperaturschwankungen während der 
Versuchszeit, durch schlechte Belüftung oder durch Unsauberkeit der Geräte. 
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Das Wesentliche an diesem Testverfahren ist: 1. die richtige Auslese der 
Testkeimlinge mit 5mm langen Wurzeln, 2. das Erkennen von Stérungen der 
Versuchsbedingungen an Hand der Wasserkontrolle. 

Es sind bisher viele Wuchsstoffteste bekannt geworden, z.B. die Avena- 
Koleoptilteste (mit Agarwürfeln oder Lanolinpasten), der Koleoptil-Zylindertest, 
der Erbsentest usw. Die Vorteile des neuen Testes sind: 1. es wird mit intakten 
Keimlingen gearbeitet, 2. die zu prüfenden Substanzen werden von den Organen, 
die für die Wasser- und Stoffaufnahme bestimmt sind, den Wurzelhaaren, auf- 
genommen, 3. es werden Längen gemessen, 4. es ist nur Temperaturkonstanz 
erforderlich, 5. das richtige physiologische Verhalten der Testkeimlinge kann am 
Wachstum der Wasserkontrolle erkannt werden. Bei den bisher üblichen Testen 
werden die Versuchsobjekte verletzt (dekapitiert, gespalten, zerschnitten); die 
Stoffaufnahme erfolgt durch Organe, die normalerweise gar nicht dazu eingerichtet 
sind, vor allem durch Wundflächen; die zu prüfenden Substanzen müssen in 
einigen Fällen aus Agar oder aus Lanolin in die Testorgane eindringen; meist 
müssen Krümmungen gemessen werden; außer Temperaturkonstanz ist auch 
konstante, hohe Luftfeuchtigkeit erforderlich; es fehlt ein sicheres Kennzeichen 
dafür, daß die Testpflanzen in dem richtigen physiologischen Zustand sind. Alle 
diese Nachteile sind bei dem neuen Kressewurzeltest nicht vorhanden. 


II. Die Standardkurven und die Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes. 


Läßt man ß-Indolylessigsäure (Heteroauxin) auf Kressewurzeln einwirken, 
dann kommt es innerhalb eines Konzentrationsbereiches von 10-4 bis 10 ® g/cm? 
zu Wachstumshemmungen, von 10 ® bis 10-13 g/cem? zu Wachsumsférderungen ; 
erst von 10-13 g/em* ab wachsen die Wurzeln wieder wie diejenigen der Wasser- 
kontrolle. In Abb. 1 ist die Heteroauxin-Standardkurve für Kressesamen der 
Ernte 1947 wiedergegeben. Wir entnehmen der Kurve, daß 1 Millionstel y Hetero- 
auxin in 1 cm? Wasser gelöst, noch eine 10%ige Wachstumsförderung hervorruft. 
Jeder Kurvenpunkt ist der Mittelwert von 5 an verschiedenen Tagen durch- 
geführten Bestimmungen. Die dreifache mittlere Abweichung bei diesen ungleich- 
zeitigen Bestimmungen beträgt nur + 0,65 mm oder +4%. Die statistische 
Überprüfung des gesamten Zahlenmaterials ergab Homogenität (Mozwvs 1948e). 
Bei den bisher üblichen Wuchsstofftesten liegt der dreifache mittlere Fehler bei 
ungleichzeitigen Bestimmungen zwischen + 30 und + 100% (vgl. LINSER 1938). 

In Pflanzen kommen nicht nur wachstumsfördende Stoffe wie Heteroauxin 
vor, sondern auch wachstumshemmende Stoffe. Hierzu gehören unter anderen die 
von KécKEMANN (1934) genauer beschriebenen Blastokoline. Das Blastokolin 
der Vogelbeeren (Sorbus aucuparia) ist die Parasorbinsäure (vgl. KuHN und 
JERCHEL 1943, Morwus 1948d, f). Auch Cumarin ist ein typischer wachstums- 
hemmender Stoff. Wie Abb. 1 zu entnehmen ist, entfaltet Cumarin seine Wirkung 
innerhalb eines Konzentrationsbereiches von 10-* bis 10-° g/cm?. Cumarin hat 
nur eine wachstumshemmende, keine wachstumsfördernde Wirkung. Dadurch 
unterscheidet sich ein Hemmstoff von einem Wuchsstoff. Diese Blastokoline sind 
Wuchsstoffantagonisten. In einem Versuch hat Heteroauxin 0,5 x 10-7 g/em* 
eine Hemmung von 75%, Cumarin 0,5 x 10-5 g/em* eine Hemmung von 19% 
ergeben. Eine Lösung, die beide Verbindungen in der gleichen Konzentration 
enthält, hemmte die Kressewurzeln 90%. Im Hemmungsbereich des Heteroauxins 
addieren sick die Hemmungen des Wuchsstoffes und des Blastokolins. Im 
Förderungsbereich des Heteroauxins wird die durch den Wuchsstoff hervor- 
gerufene Wachstumsförderung durch das Blastokolin antagonistisch gesenkt. 
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Heteroauxin 0,5 x 10-1°g/cm* hat eine 10%ige Förderung, Cumarin 0,5 x 
10-5 g/em* eine 20 %ige Hemmung, das Gemisch beider Verbindungen eine 8%ige 
Wachstumshemmung (vgl. Mogwus 19484). 

Will man nun den Wuchsstoffgehalt in einem Pflanzenextrakt bestimmen, 
dann muB beriicksichtigt werden, daB in jeder Pflanze Wuchsstoffe und Hemm- 
stoffe vorkommen. Wird ein Pflanzenextrakt mit Kressewurzeln getestet, dann 
wird man natiirlich eine aus beiden Stoffen resultierende Wirkung feststellen. 
Nun lehrt der Vergleich der Standardkurven fiir Heteroauxin und für Cumarin, 
daB beide Verbindungen in ganz verschiedenen Konzentrationsbereichen wirken. 
So hat Cumarin bei 1:1000000 keine Wirkung mehr, demgegeniiber hemmt 
Heteroauxin bei dieser Konzentration noch 86%. Die im Jahre 1947 durch- 
geführten Wuchsstoff- und Hemmstoffbestimmungen haben ergeben, daB der 





-700 
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Abb. 1. Die Wirkungskurven von B-Indolylessigsäure ( ©) und Cumarin (e----e). 
Angegeben sind die prozentualen Férderungen (+) und Hemmungen (—) gegeniiber 
der Wasserkontrolle (O-Linie). Die Konzentrationen sind g/cm’. 


Wuchsstoffgehalt eines Pflanzenextraktes zwischen 0,01—1,0 y/em* schwanken 
kann. Nehmen wir einmal an, in einem Pflanzenextrakt wäre der Wuchsstoff- 
gehalt 1 y/em*, der Hemmstoffgehalt (Cumarin) 1 mg/em?, also 10-% g/em* Hetero- 
auxin und 10°? g/em* Cumarin. Was ist dann zu erwarten? Wir lesen die Wir- 
kungen an den Standardkurven ab (Abb. 1). Der unverdünnte Pflanzenextrakt 
muß eine 100%ige Hemmung des Wachstums bewirken, da Heteroauxin zu 86%, 
Cumarin zu 100% hemmt. Verdünnen wir jetzt den Pflanzenextrakt 1:10, dann 
sind die Konzentrationen für Heteroauxin 10-7 g/em* und für Cumarin 10-4 g/emÿ. 
Heteroauxin würde zu einer 70%igen Hemmung, Cumarin zu einer 90%igen 
Hemmung führen, wir würden also wieder eine nahezu 100%ige Wachstums- 
hemmung feststellen. Prüfen wir den 1:100 verdünnten Pflanzenextrakt, dann 
würde Heteroauxin 10-$ g/em® zu einer 40%igen Hemmung, Cumarin 10-5 g/em* 
zu einer 20%igen Hemmung führen und man würde eine Wachstumshemmung 
von etwa 60% erhalten. Im 1:1000 verdünnten Pflanzenextrakt hat das Cumarin 
keine Wirkung mehr, weil es bei 10 g/em* das Wachstum nicht mehr beeinflußt. 
Wir erhalten dann eine reine Heteroauxinwirkung, die sich bei 10% g/cm? darin 
äußern würde, daß die Wurzeln wie die der Wasserkontrolle wachsen. Bei der 
nächsten Verdünnung würden wir eine Wachstumsförderung feststellen (+8% 
bei 10-10g/em°), bei 1:100000 und bei 1:1000000 auch (+ 15 bzw. + 10%). 
Erst der 1:10 Millionen verdünnte Pflanzenextrakt hätte keine Wirkung mehr. 
Bis zur 1 :100-Verdünnung des Extraktes finden wir demnach die additive Wirkung 
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des Wuchsstoffes und des Hemmstoffes, von der 1:1000-Verdünnung nur noch 
die Wirkung des Wuchsstoffes. Erhalten wir also bei einer bestimmten Ver- 
dünnung des Extraktes eine maximale Wachstumsförderung von 15% und ist 
die Förderung der vorhergehenden und der nachfolgenden Verdünnung etwa 
8—10%, dann können wir sagen, daß der verdünnte Extrakt, der eine 15%ige 
Wachstumsförderung ergibt, ebenso wirkt wie eine Heteroauxinlösung, die 
10-11g/em* enthält. In unserem Beispiel ist es die 1:100000-Verdünnung. Dann 
muß in 1 em* des unverdünnten Extraktes 10-!!1:10°® g/cem? Heteroauxin ent- 
halten sein, also 10° g/cm? oder 1y/cm?. Um also von einem Pflanzenextrakt 
den Wuchsstoffgehalt bestimmen zu können, muß man eine größere Zahl auf- 
einenderfolgende 1 :10-Verdünnungen herstellen und deren Wirkung auf Kresse- 
wurzeln feststellen. Um den Förderungsbereich des Wuchsstoffes ganz zu erfassen, 
ist es mitunter erforderlich, den Pflanzenextrakt bis zu 1:100 Millionen zu ver- 
dünnen. Durch Herstellung von Zwischenverdünnungen kann mit hinreichender 
Genauigkeit festgestellt werden, ob beispielsweise in einem Pflanzenextrakt 
0,1 y oder 0,3 y Heteroauxin je 1 cm? vorhanden ist. Da der Hemmstoffgehalt 
von Pflanzenextrakten nicht weiter behandelt wird, erübrigt es sich, in dieser 
Arbeit auf die quantitative Bestimmung von Hemmstoffen einzugehen. Die 
Prüfung verschiedener, in Pflanzen vorkommender Hemmstoffe hat ergeben, 
daßCumarin zu den wirksamsten Blastokolinen gehört, so daß sich im allgemeinen 
der Einfluß der Hemmstoffe bei der Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes nicht 
störend bemerkbar macht. 


IV. Versuche mit schwarzen Johannisbeeren (Ribes nigrum). 

Diese Versuche sind im Juni 1948 mit reifen Beeren durchgeführt 
worden. 170g vollreife Früchte werden durch ein Leinentuch gepreßt 
und 65cm? Saft erhalten. Der unverdünnte Saft erhält die Bezeichnung 1. 
Von diesem sind 7 Verdünnungen hergestellt worden (1:10 bis 1: 107). 
Die mit diesen 8 Lösungen erhaltenen Ergebnisse sind in Tabelle 1 
unter I zusammengestellt. 

Außerdem wird unverdünnter Saft mit 0,5% Pankreatin versetzt 
und 5 Std bei 37° im Dunkeln gehalten. Danach werden diese 
Lösungen aufgekocht und davon auch 7 Verdünnungen hergestellt 
(Tabelle 1 unter II). 

Weiter wird 1 cm? Johannisbeersaft mit 9 cm? Erbsenextrakt ver- 
setzt. Erbsen der Sorte ‚Wunder von Kelvedon‘ werden bei 27° im 
Dunkeln auf Filtrierpapier zur Keimung gebracht. Die nach einigen 
Tagen 3-5 cm langen Sprosse werden abgeschnitten und bei —8° 
gefroren. Dann werden sie zerrieben. Dieser Extrakt wird mit 50 em? 
doppelt destilliertem Wasser versetzt und 24 Std bei -+4° stehen- 
lassen. Dieser verdünnte Extrakt ist die Ausgangslösung und erhält 
die Bezeichnung Erbsenextrakt. Nur dieser ergibt im Kressewurzeltest 
eine 37%ige Wachstumshemmung, während alle weiteren Verdünnungen 
(geprüft bis 1:10°) wirkungslos gewesen sind. Der Erbsenextrakt 
enthält also keinen Wuchsstoff; offenbar ist der anfangs vorhanden 
gewesene Wuchsstoff durch das von Tana und Bonner (1947) in 
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Tabelle 1. Versuche mit Saft von schwarzen Johannisbeeren (Ribes nigrum), 
Ernte 1948. 

Angegeben sind die Zuwachswerte von je 10 Kressewurzeln, der Zuwachs- 
mittelwert, die prozentuale Förderung (+) bzw. Hemmung (—) und die Werte 
der Heteroauxin-Standardkurve. Es bedeuten: I Johannisbeersaft, FI mit 0,5% 
Pankreatin 5 Std bei 37° versetzter Johannisbeersaft, III mit Erbsenextrakt 
5 Std bei 37° behandelter Johannisbeersaft (1 em? Johannisbeersaft + 9 cm? Erb- 
senextrakt), IV Erbsenextrakt mit 10-4 g/em* Heteroauxin versetzt, 5 Std bei 37°. 
Die Verdünnungsangaben von I—III beziehen sich auf Johannisbeersaft, der 
unverdünnte Saft — 1, dann 1:10, 1:102, 1:10* usw. Bei IV bedeutet 1 den 
unverdünnten Erbsenextrakt. 




















Pro- 
Lösung Zuwachswerte der 10 Kressewurzeln a Forderung es À à 
1 DR in mm | Hemmung | kurve 
| 
Wasser- 18 17 19 19 19 18 15 15 17 15 172 | 
kontrolle | | 
I 1 00000 0 0 0 0 0 0,0 100 - 86 
1:10 ER 2 oe fe. se 0,8 95 60 
1:10? 14 13 7 11 10 18 16 12 11 19 13,1 24 20 
1:10 15 16 17 17 16 17 16 15 20 17 16.6 3 0 
1:10 19 18 20 18 22 19 17 19 17 15 18,4 + 7 + 8 
1:105 19 20 19 21 18 18 21 16 23 21 19,6 + 14 + 15 
1:10° 17 20 17 19 19 20 18 20 17 21 18,8 + 9 + 10 
1:10? 20 15 17 19 17 19 15 17 18 16 17,3 + 1 0 
II 1:10 a are Bar of) fogs 94 — 60 
1:10? 9 11 10 14 15 15 16 12 12 13 | 12,9 25 | 20 
1:10 15 19 20 15 17 16 16 19 19 18 | 17,4 El 0 
1:104 19 20 18 18 20 21 17 17 18 20 | 18,8 +91 +8 
1:105 16 19 18 20 20 19 22 22 20 23 | 19,9 + 16 | + 15 
1:105 15 19 22 19 19 20 22 17 19 19 | 19,1 + 11 + 10 
1:107 15 17 18 15 16 19 20 19 15 18 | 17,2 0 0 
III 1:10 ST F's 4 Ss Se Le 5,8 66 — 60 
1:10? 16 15 16 16 16 21 19 19 19 15 17,2 0 20 
1:10 16 18 16 16 15 16 18 22 15 19 17,1 1 0 
1:104 16 15 16 16 16 19 19 19 19 18 17,3 ae + 8 
IV 1 9 91111111310 9 12 13 10,8 37  (— 100) 
1:10 20 15 16 18 19 17 17 18 17 17 17,4 + 1 (— 96) 
1:10? 17 15 16 18 19 19 17 18 15 16 17,0 1 :(— 86) 


Erbsen nachgewiesene Heteroauxin inaktivierende Fermentsystem zer- 
stört worden. Der mit dem Erbsenextrakt versetzte Johannisbeersaft 
bleibt 5 Std bei 37°, dann wird aufgekocht und Verdünnungen 
hergestellt. Die Ergebnisse sind in Tabelle 1 unter III zu finden. 
Um die Heteroauxin inaktivierende Wirkung des Erbsenextraktes 
nachzuweisen, wird diesem Heteroauxin 10-4 g/cm* zugefügt, 5 Std bei 
37° stehengelassen und dann verschiedene Verdünnungen hergestellt. 
Die Ergebnisse zeigt Tabelle 1 unter IV. In Tabelle 1 sind von jeder 
getesteten Lösung die Zuwachswerte der 10 Wurzeln angegeben. 
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Wir entnehmen der Tabelle 1 folgendes: Der Johannisbeersaft 
gibt 1:100000 verdünnt eine 15%ige Wachstumsförderung, die nach 
der Standardkurve einer Konzentration von 10-1! g/cm* Heteroauxin 
entspricht. Die beiden folgenden Werte (+9% und +1%) stimmen 
mit der Standardkurve gut überein (+ 10% und 0%), ebenso auch die 
3 vorhergehenden Werte (+ 7%, —3%, — 24%). Damit ist der Förde- 
rungsbereich völlig erfaßt. 1 cm? des unverdünnten Johannisbeersaftes 
entfaltet demnach die gleiche Wirkung wie 10-° g Heteroauxin in 1 cm? 
Wasser gelöst. Der Wuchsstoffgehalt des Johannisbeersaftes ist dem- 
nach 1y/cm®. Nur die ersten beiden Werte (1 und 1:10) weichen von 
der Standardkurve deutlich ab. Bei der 1:10-Verdünnung beträgt die 
Differenz 35%. Diese kommt durch die zusätzliche Wirkung des in 
Johannisbeeren vorhandenen Hemmstoffes zustande. Im Jahre 1947 
sind 2 Sorten schwarzer Johannisbeeren untersucht worden (MoEwus 
1948e). Die Wuchsstoffbestimmungen ergaben seinerzeit 0,1 y/em* und 
0,3 y/em*. Abnorme Differenzen sind bei den Bestimniungen von 1947 
und 1948 somit nicht gefunden worden. 

Nach der Pankreatinbehandlung (II, Tabelle 1) ist der Wuchsstoff- 
gehalt genau der gleiche geblieben (1 y/cm?). Daraus kann geschlossen 
werden, daß entweder in reifen Johannisbeeren kein gebundener Wuchs- 
stoff vorhanden ist oder daß der in diesen enthaltene gebundene Wuchs- 
stoff derch Pankreatin nicht in Freiheit gesetzt werden kann. Nachdem 
sich aber gezeigt hat, daß in unreifen Beeren von Ribes nigrum gebundener 
Wuchsstoff durch Pankreatinbehandlung freigemacht werden kann, ist 
es sehr wahrscheinlich, daß in reifen Beeren kein gebundener Wuchsstoff 
anwesend ist. Die Versuche mit unreifen Beeren sind nur mit 10 Früchten 
ausgeführt worden, haben aber trotz der geringen Zahl zu der Fest- 
stellung gebundenen Wuchsstoffes im Saft geführt. Auf eine Veröffent- 
lichung dieser Daten wird verzichtet, weil es sich nur um Vorversuche 
gehandelt hat. 

Es soll jetzt erst der Versuch besprochen werden, bei dem Erbsen- 
extrakt mit Heteroauxin versetzt worden ist (IV, Tabelle 1). Wir ent- 
nehmen den Daten, daß das Heteroauxin restlos zerstört worden ist. 
Die 37% ige Hemmung des unverdünnten Versuchsansatzes ist auf einen 
in Erbsensprossen vorhandenen Hemmstoff zurückzuführen. 

Nachdem sich gezeigt hat, daß der Erbsenextrakt Heteroauxin 
irreversibel inaktiviert, ist Johannisbeersaft mit Erbsenextrakt behan elt 
worden. Der 1:10 verdünnte Saft hemmt nach der Behandlung nur 
noch zu 67%, die folgenden Verdünnungen nicht mehr. Die 67%ige 
Hemmung des Wachstums im 1:10 verdünnten Saft kommt durch 
die Wirkung von Hemmstoffen zustande. In dieser Lösung sind die 
Hemmstoffe des Erbsenextraktes und diejenigen des Johannisbeersaftes 
enthalten. Der erste ergibt nach IV eine 37%ige Hemmung, der andere 
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nach I und II eine 35%ige Hemmung, zusammen muß die Lösung also 
eine 72%ige Hemmung aufweisen. Der gefundene Wert, 67%, stimmt 
mit der Erwartung sehr gut überein. Damit ist gezeigt worden, daß der 
in Johannisbeersaft enthaltene Wuchsstoff durch den Erbsenextrakt 
vollkommen inaktiviert worden ist. Da nach Tana und BONNER 
(1947) das Heteroauxin inaktivierende Ferment aus Erbsen sehr spezi- 
fisch wirkt (Indolyl-buttersäure, Indolyl-propionsäure und Tryptophan 
werden u. a. nicht angegriffen!), haben wir in dem hier erhaltenen Er- 
gebnis einen Hinweis dafür zu erblicken, daß der in Johannisbeeren vor- 
kommende Wuchsstoff mit B-Indolylessigsäure identisch sein dürfte. 


V. Versuche mit unreifen und reifen Kirschen. 

Nachdem sich in Vorversuchen herausgestellt hat, daß unreife 
Johannisbeeren gebundenen, durch Pankreatin in Freiheit setzbaren 
Wuchsstoff enthalten, während in reifen Beeren nur freier Wuchsstoff 
vorhanden ist, sollten Früchte verschiedenen Reifegrades genauer unter- 
sucht werden. Daß hierzu gerade Kirschen ausgewählt worden sind, 
ist darauf zurückzuführen, daß mir von 2 Bäumen Früchte zur Ver- 
fügung standen, an denen zur gleichen Zeit vollreife und unreife (grüne) 
Früchte vorhanden waren. Es handelt sich vielleicht um Knospen- 
mutationen. Der Vorteil eines solchen Materials liegt auf der Hand: 
l. sind beide Fruchtsorten unter einheitlichen Bedingungen, am gleichen 
Baum, gewachsen, 2. können die Versuche mit Früchten verschie- 
denen Reifegrades am gleichen Tage ausgeführt werden, so daß auch 
durch Witterungsbedingungen entstandene Verschiedenheiten wegfallen. 
3. können zur Kontrolle die am Versuchstage unreifen Früchte später 
noch einmal im reifen Zustand geprüft werden. Die beiden Sorten sind 
.,Bittners frühe Knorpelkirsche‘‘ (aus Heidelberg) und ein Zuchtstamm 
(Klon BI 21) vom Rosenhof!. Da beide Versuchsreihen zu überein- 
stimmenden Ergebnissen geführt haben, sollen nur die Versuche mit 
einer Sorte ausführlicher geschildert werden. Die Hemmstoffbestim- 
mungen sollen hier wieder unberücksichtigt bleiben. Denn solange man 
überhaupt keinen Anhaltspunkt über die chemische Natur der Hemm- 
stoffe in Kirschen hat, sind quantitative Bestimmungen nicht möglich. 
Aussichtsreicher wären in dieser Hinsicht Versuche mit Pflanzen, deren 
Hemmstoffe bekannt sind, z. B. Vogelbeeren (Parasorbinsäure). 

. Zunächst soll der Versuchsgang geschildert werden. Aus unreifen 
und reifen Früchten werden, nachdem sie entsteint worden sind, Säfte 
hergestellt, indem sie durch ein Leinentuch kräftig gepreßt werden. 


1 Herrn Prof. Dr. W. H. Fucus, Kaiser-Wilhelm-Institut für Züchtungs- 
forschung, Zweigstelle Rosenhof, sowie Herrn Inspektor BRÖNNLE, Biologische 
Zentralanstalt Heidelberg, danke ich für den Hinweis und für die Überlassung 
des Materials. 
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Diese Lésungen erhalten die Bezeichnungen U (unreif) und R (reif). 
Diese unverdiinnten Säfte werden dann verdünnt (bis 1:108). Es wird 
der Gehalt an freiem Wuchsstoff festgestellt. 

Dann werden U und R mit 0,5% Pankreatin versetzt und 24 Std 
bei 27° stehengelassen. Nachdem diese Lösungen aufgekocht worden 
sind, werden wieder verschiedene Verdünnungen hergestellt (bis 1: 10%). 
Diese Lösungen werden mit UP und RP bezeichnet (P Pankreatin). 
Das Ziel dieser Versuche ist, die Menge von gebundenem Wuchsstoff 
nachzuweisen. 

Nun wird dem U- und R-Saft Heteroauxin zugesetzt, und zwar je 
Kubikzentimeter Saft 1 mg B-Indolylessigsäure. Diese Lösungen bleiben 
24 Std bei 27° stehen, dann werden Verdünnungen hergestellt (bis 
1:10:19). Die Bezeichnung dieser Lösungen ist UH und RH (H Hetero- 
auxin). Der Vorteil dieser Überdosierung des Heteroauxins ist, daß die 
im U- und R-Saft vorhandene Wuchsstoffmenge bei der Bestimmung 
bedeutungslos ist. Durch diese Versuche soll festgestellt werden, ob der 
U- und der R-Saft die Fähigkeit haben, zugesetztes Heteroauxin zu 
inaktivieren. 

Nachdem die mit Heteroauxin versetzten U- und R-Säfte 24 Std 
bei 27° gehalten worden sind, werden sie mit 0,5% Pankreatin versetzt 
und nochmals 24 Std bei 27° stehengelassen. Diese Lösungen werden 
mit UHP und RHP bezeichnet. Es soll dadurch festgestellt werden, 
ob das in den UH- und RH-Säften etwa inaktivierte Heteroauxin durch 
Pankreatin wieder in Freiheit gesetzt werden kann. 

Um einen Hinweis dafür zu erhalten, daß der Wuchsstoff der 
Kirschen ß-Indolylessigsäure ist, wird U- und R-Saft sowie UP- und 
RP-Saft (nach 24 Std bei 27°) mit dem im vorigen Kapitel erwähnten 
Erbsenextrakt versetzt und wieder 24 Std bei 27° gehalten. Diese 
Lösungen erhalten die Bezeichnungen UE, RE, UPE und REP 
(E = Erbsenextrakt). Diese Versuche sind nur mit der einen Kirsch- 
sorte durchgeführt worden. 

Das sind die 5 wichtigsten Versuchsreihen. Außerdem sind noch 
einige Kontrollversuche ausgeführt worden, die in Tabelle 2 nicht mit 
angeführt werden, und zwar: 1. U- und R-Saft werden vor dem Pan- 
kreatinzusatz auf 100° erhitzt, 2. ebenso vor dem Heteroauxinzusatz. 
Auf einige andere besondere Bestimmungen wird bei der Besprechung 
der Ergebnisse eingegangen. ; 

Wegen der Bedeutung, welche diese Versuche haben, sind in Tabelle 2 
alle Einzelwerte angegeben. In Tabelle 3 sind die Ergebnisse übersicht- 
lich dargestellt und auch die an ,,Bittners früher Knorpelkirsche‘ 
erhaltenen Ergebnisse besprochen. Der Versuchsgang mit dieser Sorte 
ist der gleiche gewesen, nur ist statt 1 mg/cm* Heteroauxin den U- und 
R-Säften nur 10 y/em$ zugesetzt worden. 
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Tabelle 2. Versuche mit unreifen und reifen Kirschen der Sorte Klon BI 21 
(Rosenhof). Juni 1948. 

U = Saft von unreifen, R von reifen Früchten, UP und RP mit 0,5% Pankreatin 
versetzt, nach 24 Std bei 27°, UH und RH mit Heteroauxin (1 mg/cm?) versetzt 
nach 24 Std bei 27°, UHP und RHP mit 0,5% Pankreatin nach 24 Std bei 
27°, UE, RE, UPE, RPE nach Zusatz von Erbsenextrakt nach 24 Std bei 27°. 
Angegeben sind die Zuwachswerte von 10 Kressewurzeln (in einigen Fällen nur 
7, 8 oder 9 Wurzeln, weil die übrigen dem Filtrierpapier nicht auflagen), der Zu- 
wachsmittelwert, die prozentualen Förderungen (+) oder Hemmungen (—) gegen- 
über der Wasserkontrolle, die Werte der Heteroauxin-Standardkurve. 





Pro- 


Pan + | Mittel-| Zentuale | Werte der 
Zuwachswerte der 10 Kressewurzeln weht Förderung Standard- 




















ösun | 
* « | in mm in mm Hemmung kurve 
| 3 
I 
Wasser- 17 19 16 16 19 18 17 151816 | 17,1 a z 
kontrolle | 
U 1 se Kr vet: "Feat D 86 
1:10 3210122320 16 | 91 60 
1:10? 15 11 15 12 13 141115 914 | 129 | 25 20 
1:10° | 18 16 17 17 18 20 17 14 18 14 | 16,9 | 1 0 
1:10 | 17 20 18 21 18 18 18 16 21 17 | 184 | + 8 | +8 
1:105 | 20 20 20 21 21 19 19 20 21 19 | 20,0 | + 17 | +15 
1:10° 19 24 18 20 19 20 17 20 1718 | 19,2 | + 12 | +10 
1:107 | 17 17 18 19 17 19 17 161517 | 172 + 1 | 0 
R 1 0000000000. 00 100 96 
1:10 BEREIT 0,8 95 86 
1:19 | 8555677555 5,8 66 60 
1:18 | 12 15 15 15 16 15 16 11 15 12 | 14,2 17 20 
1:10 | 16 19 17 19 19 16 15 1918 15 | 17,3 + 1 0 
1:105 | 23 19 17 17 20 17 18 16 19 21 | 187 + 9 | +8 
1:16 | 21 21 22 20 23 23 22 16 1515 | 198 + 16 | +15 
1:107 | 21 20 20 18 18 20 20 19 19 15 | 190 +11 | +10 
1:10 | 17 18 19 16 15 14 18 17 18 17 | 16,9 1 | 0 
UP 1 0000000000 0,0 100 96 
1:10 0000000000 0,0 100 _ 86 
1:18 | 7 8 7 5 5 5 5 7 5 5 59 | 66 -60 
1:10° | 15 16 11 16 13 12 15 141515 | 14,2 17 20 
1:10° | 15 15 15 18 17 19 17 16 18 18 | 16,8 2 0 
1:105 | 20 19 20 17 20 20 20 191718 | 190. +11 +8 
1: 108 | 21 19 19 19 20 19 19 19 22 21 | 198 + 16 +15 
1:107 | 19 19 20 20 21 19 19 17 1718 | 189 +10 +10 
1:108 | 18 15 17 18 18 16 16 15 19 18 | 17,0 ] 0 
RP 1 0000000000! 0,0 -w | —96 
1:10 ee eS ee TR 0,4 98 | —86 
ae | see oe oe ee a 4 74 60 
1:10° | 15 15 16 16 13-13 13 13 15 17 | 14,6 15 20 
1:10 | 19 18 17 16 19 17 20171518 | 176 + 3 | 0 
1.105 | 19 19 18 19 19 18 19 20 18 19 | 188 + 10 | +8 
1:10 | 19 18 19 20 18 20 21 22 — — | 196 415 | +15 
1:107 | 21 17 19 17 19 1818 191818 184 + 8 +10 
1:109 | 15 17 18 16 16 16 19 1918 17 17,0 ar 0 
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Tabelle 2. (Fortsetzung.) 





| | Pro- 


| Mittel- | zentuale 


















































Lösung Zuwachswerte ae a Kressewurzeln wert | Férderung zu. 
| in mm | Hemmung kurve 
| (— 
| 
UH 1:10 0000000000 0,0 100 — 92 
1:10? 3426544232 5 4 3,6 — 79 — 80 
1:103 10 11 12 13 12 11 12 10 9 9 10,9 36 — 40 
1:104 14 16 17 15 15 16 15 18 17 18 15,1 12 - 8 
1:105 16 16 18 18 18 19 18 18 19 14 17,4 + 2 + 4 
1:105 17 18 18 19 20 21 20 20 19 19 19,3 + 12 + 10 
1:3x10%| 18 19 20 22 23 24 19 18 19 22 20,4 + 19 + 15 
1:107 19 18 21 18 18 19 21 16 18 18 18,6 + 9 + 12 
1:108 16 17 19 18 17 15 20 20 17 17 17,6 + 3 + 4 
1:109 15 17 17 14 18 19 16 16 17 20 16,9 1 0 
RH 1:10 0000000 0 0 0 0,0 | 100 - 100 
1:10? 1100000011); 0,4 98 - 96 
1:103 Ue & © NS EE M 2,0 88 — 86 
1:10% 771715655567 6,0 65 60 | 
1:105 13 14 13 14 13 14 15 15 15 15 | 14,1 18 - 20 | 
1:10° 15 14 19 19 19 14 19 15 18 16 | 16,8 l 0 
1:10? 19 17 19 19 18 17 17 19 17 19 | 18,1 + 6 + 8 | 
1:108 20 21 19 19 19 17 20 21 20 16 19,2 + 12 + 15 | 
1:10° 20 19 19 19 20 20 18 17 18 16 18,6 + 9 + 10 
1:10 | 17 18 19 14 15 16 19 20 20 14 | 17,2 + 1 0 
UHP 1:10 | 000000000 0,0 100 - 100 | 
1:10% | 0000111 0 1 2 0,6 97 | — % 
Re | 8,2 Bre Bil wel 2 1 1,9 89 | 86 | 
1:10¢ | 75 5 5 6 6 8 5 5 5,8 66 | 60 | 
1:105 | 11 11 13 12 14 13 15 10 13 15 12,7 26 | 20 
1:10$ 17 15 15 19 17 19 19 17 13 13 16,4 4 | 0 
1:107 15 15 21 21 19 19 17 19 19 — 18,3 + 7 | + 8 
1:108 16 20 20 17 17 21 21 21 — 19,3 + 13 | + 15 | 
1:10° 21 20 19 18 15 15 18 20 18 18,2 + 7 | + 10 
1:1010 19 15 15 16 17 18 18 15 16 17 16,8 1 | 0 
UE 1:10 675 678 45 67 6,1 64 
1:10? 17 18 19 15 14 13 12 18 17 18 16,1 6 
1:10 | 18 17 16 15 17 18 19 18 19 16 17,3 | + 1 
1:104 | 16 15 17 18 19 16 17 16 16 17 16,7 | 2 
RE 1:10 7867895467 6,7 61 
1:10? 15 14 16 15 14 16 17 13 13 17 15,0 12 
1:108 16 18 17 17 19 15 14 18 18 17 16,9 1 
1:10% 15 18 18 13 18 17 18 19 19 16 17,1 0 


Es sollen jetzt die Ergebnisse 


der Reihe nach behandelt werden: 


1. Der Gehalt an freiem Wuchsstoff in U- und R-Säften. 


Nach Tabelle 2, U, gibt die 1: 105-Verdiinnung die größte Wachstums- 
förderung (+17%). Daraus errechnet sich als Wuchsstoffgehalt des 


U-Saftes 1y/cm?. Der R-Saft der gleichen Sorte hat einen 10fach 
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höheren Gehalt an freiem Wuchsstoff (Tabelle 2, R), und zwar 10 y/cm?. 
Einen noch größeren Unterschied zwischen den U- nnd R-Säften finden 
wir bei der anderen Sorte; das Verhältnis ist bei dieser 1:33 (Tabelle 3). 
Da die U-Säfte viel gebundenen Wuchsstoff enthalten, ist es denkbar, 
daß bei der Saftherstellung bereits ein Teil des gebundenen Wuchs- 
stoffes abgespalten wird, so daß in Wirklichkeit der Gehalt an freiem 
Wuchsstoff geringer ist. Aus diesem Grunde sind unreife und reife 
Früchte vor dem Entsteinen mit kochendem Wasser übergossen worden. 
Der U-Saft hat 2y/cm?, der R-Saft 10 y/em* Wuchsstoff. Der Gehalt 
an freiem Wuchsstoff ist also im U-Saft aus überbrühten Früchten nicht 
geringer. Das Abbrühen hat den Zweck gehabt, ein in Kirschen eventuell 
vorhandenes Fermentsystem, das den Wuchsstoff vom Protein ab- 
spaltet, zu inaktivieren. Läßt man U- und R-Säfte 24 Std bei 27° 
stehen (Tabelle 3, Nr.5 und 6), dann bleiben die Gehalte an freiem 
Wuchsstoff unverändert. Die beiden Kirschsorten unterscheiden sich 
außerdem deutlich in ihrem Gehalt an freiem Wuchsstoff: im U-Saft 
aus „Bittners früher Knorpelkirsche“ ist nur !/,,, im R-Saft 1/,, der 
Wuchsstoffmenge der anderen Sorte vorhanden. Ähnliche Verschieden- 
heiten sind bereits früher festgestellt worden (Morwus 1948e), als 
7 Sorten geprüft worden sind: der Gehalt an freiem Wuchsstoff war 
bei einer Sorte nur 0,03 y/cm?, bei 3 Sorten 0,1 y/cm?, bei zwei Sorten 
0,3 y/em® und bei einer Sorte 1 y/cm?. 


2. Der Gehalt an gebundenem Wuchsstoff in U- und R-Säften. 

Um den Gehalt an gebundenem Wuchsstoff festzustellen, werden 
die Säfte mit 0,5% Pankreatin versetzt und nach 24 Std bei 27° 
getestet. Es zeigt sich, daß die UP-Säfte einen stark erhöhten Gehalt 
an Wuchsstoff aufweisen (Tabelle 3, Nr. 7), und zwar ist bei der einen 
Sorte der Gehalt von 1 auf 10 y/cm?, bei der anderen Sorte von 0,03 auf 
ly/em$ angestiegen. Danach sind im U-Saft der einen Sorte 90% 
gebundener, 10% freier, im U-Saft der anderen Sorte 97% gebundener, 
3% freier Wuchsstoff vorhanden. In den R-Säften hat sich nach der 
Pankreatinbehandlung der Wuchsstoffgehalt nicht geändert (Tabelle 3, 
Nr. 8). Daraus ist der Schluß zu ziehen, daß in reifen Früchten nur noch 
freier Wuchsstoff vorkommt, in unreifen Früchten dagegen der größte 
Teil des Wuchsstoffes (90 und mehr Prozent) in gebundener Form 
vorliegt. Wird der mit Pankreatin versetzte Versuchssaft auf 100° 
erhitzt und dann 24 Std. bei 27° stehengelassen, dann erhöht sich 
der Wuchsstoffgehalt nicht (Tabelle 3, Nr.9). Wird der U-Saft vor 
dem Pankreatinzusatz auf 100° erhitzt (Tabelle 3, Nr. 10), dann vermag 
das proteolytische Ferment den Wuchsstoff nicht mehr frei zu legen. 
Es ergibt sich auBerdem die bemerkenswerte Tatsache, daB der Gesamt- 
wuchsstoffgehalt, d.h. freier + gebundener Wuchsstoff, in unreifen 
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und reifen Friichten praktisch der gleiche ist. Da offenbar nur der 
gebundene Wuchsstoff eine Wachstumswirkung entfaltet, erscheint es 
verständlich, daB unreife, noch wachsende Früchte viel gebundenen 
Wuchsstoff enthalten, während reife Früchte, die nicht mehr wachsen, 
nur freien, wachstums-unwirksamen Wuchsstoff besitzen. 


3. Die Heteroauxin-Inaktivierung von U- und R-Süften. 

Versetzt man U-Saft mit Heteroauxin, dann zeigt sich, daB nach 
24 Std bei 27° der größte Teil inaktiviert ist, d.h. nicht mehr 
nachweisbar ist (Tabelle 3, Nr. 11). Bei der einen Sorte werden etwa 
98% , bei der anderen fast 100% des zugefügten Heteroauxins inaktiviert. 
In R-Säften bleibt das zugesetzte Heteroauxin unverändert erhalten 
(Tabelle 3, Nr. 12). Wird jedoch der U-Saft vor dem Heteroauxin- 
zusatz auf 100° 'erhitzt, dann wird zugefügtes Heteroauxin nicht in- 
aktiviert (Tabelle 3, Nr. 13). Dieses inaktivierte Heteroauxin läßt 
sich durch 0,5% Pankreatin wieder in Freiheit setzen, wie aus Tabelle 3, 
Nr. 14 hervorgeht. Der Wuchsstoffgehalt im RHP-Saft ist ebenso wie 
derjenige im RH-Saft. Das zugesetzte Heteroauxin im U-Saft wird 
offenbar an Protein gebunden und kann durch Pankreatin wieder 
abgespalten werden. Wird der UH-Saft auf 100° erhitzt und dann 
0,5% Pankreatin zugegeben, dann bleibt das Heteroauxin inaktiviert, 
d.h. es läßt sich mit proteolytischen Fermenten nicht mehr abspalten 
(Tabelle 3, Nr. 16). Damit ergibt sich ein weiterer Unterschied zwischen 
unreifen und reifen Früchten: in unreifen Früchten kann freies Hetero- 
auxin in den gebundenen Zustand übergeführt werden, in reifen Früchten 
nicht mehr. Unbegrenzte Mengen Heteroauxin können natürlich nicht 
inaktiviert werden. Denn versetzt man U-Saft mit 10 mg/cm* Hetero- 
auxin (Tabelle 3, Nr. 17), dann sind nach 24 Std bei 27° 1000 y/cm* 
freier Wuchsstoff nachweisbar, d. h. 90% des zugesetzten Wuchsstoffes 
sind inaktiviert worden. Wird dann 0,5% Pankreatin zugesetzt, dann 
sind nach 24 Std bei 27° wieder 10000 y/cm* bestimmbar (Tabelle 3, 
Nr. 18). Höhere Heteroauxinkonzentrationen konnten nicht geprüft 
werden, weil die Wasserlöslichkeit des Heteroauxins begrenzt ist. 


4. Die irreversible Zerstörung des Wuchsstoffes. 

Um mit einiger Sicherheit entscheiden zu können, daß der Wuchs- 
stoff der Kirschen, der mit Hilfe des Kressewurzeltestes bestimmbar ist, 
B-Indolylessigsäure ist, sind die Säfte mit Erbsenextrakt behandelt 
worden. Nach 24 Std bei 27° sind die U- und R-Säfte, aber auch 
die UP- und RP-Säfte ohne freien Wuchsstoff, d. h. der Wuchsstoff ist 
zerstört worden, denn eine nachfolgende Pankreatinbehandlung ergibt 
auch 0 y/cm? als Wuchsstoffgehalt. Durch den Erbsenextrakt wird der 
Wuchsstoff irreversibel inaktiviert. Wir schlieBen daraus, daB in den 
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U- und R-Säften der durch den Kressewurzeltest nachweisbare freie 
Wuchsstoff mit Heteroauxin identisch ist. Aber auch der gebundene 
Wuchsstoff, der durch die Pankreatinbehandlung in Freiheit gesetzt 
wird (UP und RP), wird durch den Erbsenextrakt irreversibel zerstört, 
so daß folgt, daß auch der durch Pankreatin freigemachte Wuchsstoff 
Heteroauxin ist. Nachdem, wie von TANG und Bonner (1947) angegeben, 
sich herausgestellt hat, daß Indolylbuttersäure, Indolylpropionsäure und 
Tryptophan von dem Erbsenextrakt nicht angegriffen werden, haben 
wir in dem im Erbsenextrakt vorkommenden, Heteroauxin zerstörenden 
Ferment eine Nachweismöglichkeit für Heteroauxin. Ob in Kirschen 
außerdem noch Auxin a und b vorkommen, läßt sich nicht sagen. Sollte 
es der Fall sein, dann würde sich ergeben, daß Auxin im Kressewurzel- 
test unwirksam ist. Alle in dieser Arbeit geschilderten Ergebnisse führen 


Tabelle 3. Übersicht über die an unreifen und reifen Kirschen erhaltenen Ergebnisse. 








Nr. Art der Lösung “nut y/iom? 
1 | U = Saft von unreifen Früchten. ....... | 1,0 0,03 
2 R = Saft von reifen Früchten. . . . . . . . . | 10,0 1,0 
3 | Saft von unreifen Früchten, vor der Saftherstellung | 

mit kochendem Wasser überbrüht . . . . . . | 2,0 
4 Wie 3, aber von reifen Früchten . . . . . . . 10,0 
5 | U-Saft, nach der Herstellung 24 Std bei 27° . . . 1,0 
6 R-Saft, nach der Herstellung 24 Std bei 27° . . | 10,0 - 
7 | UP — U-Saft + 0,5% Pankreatin 24 Std bei 27° 10,0 1,0 
8 RP = R-Saft + 0,5% Pankreatin 24 Std bei 27° 10,0 1,0 
9 | U-Saft + 0,5% Pankreatin auf 100° erhitzt, dann | 
SEE DEI A muse rare u à 0,5 — 
10 | U-Saft, auf 100° erhitzt, + 0,5% Pankreatin, dann | 
ee css ne eus el Era à 1,0 0,05 
11 | UH = U-Saft + Heteroauxin (bei a) 1000 y/cm?, 
bei b 10y/cm®), dann 24 Std bei 27°. . . . . 20,0 0,05 
12 RH = R-Saft + Heteroauxin, dann 24 Std bei 27° | 1000,0 10,0 
13 | U-Saft auf 100° erhitzt, dann Heteroauxinzusatz, | 
Mi bE Lines à ails ae es | 1000,0 
14 UHP = U-Saft + Heteroauxin, 24 Std bei 27°, | 
+ 0,5% Pankreatin, 24 Std bei 27° . . . . . . 1000,0 10,0 

15 RHP = R-Saft + Heteroauxin, 24 Std bei 27°, 

+ 0,5% Pankreatin, 24 Std bei 27° ..... 1000,0 10,0 

16 UH-Saft, auf 100° erhitzt, dann 0,5% Pankreatin, | 

eee Wes cs à 2 ne a ae 5 0 | 50,0 


17 | U-Saft + 10 mg/cm? Heteroauxin, 24 Std bei 27° | 1000,0 
18 | U-Saft + 10 mg/cm* Heteroauxin, 24 Std bei 27°, 


dann + 0,5% Pankreatin, 24 Std bei 27°. . . | 10000,0 
19 UE = 1 cm? U-Saft + 9 cm? Erbsenextrakt, 
L ~~ Si a Nena 4a) gla. ee sa 0,0 
20 RE = wie 19, jedoch R-Saft ......... | 0,0 
21 | UPE = U-Saft + 0,5% Pankreatin, 24 Std bei27°, | 
davon 1 cm? + 9 em Erbsenextrakt, 24 Std bei 270 | 0,0 


22 | RPE = wie 21, jedoch R-Saft. . . . . . . . . | 0,0 
a — Sorte Klon BI 21, b — Bittners frühe Knorpelkirsche. 
Planta. Bd. 37. 29 
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zu der Vermutung, daB in Johannisbeeren und Kirschen als Wuchsstoff 
nur B-Indolylessigsäure enthalten ist, und zwar je nach dem Reifegrad 
entweder in freier und gebundener Form oder nur in freiem Zustand. 


VI. Besprechung der Ergebnisse. 

Die Versuche mit Säften von schwarzen Johannisbeeren und Kirschen 
haben ergeben, daß man mit Hilfe des Kressewurzeltestes den Wuchs- 
stoffgehalt bestimmen kann, und zwar wird der Gehalt an freiem Wuchs- 
stoff festgestellt. Etwa vorhandener gebundener Wuchsstoff kann nach 
der Einwirkung von Pankreatin nachgewiesen werden. Durch Proteolyse 
wird der gebundene Wuchsstoff in Freiheit gesetzt. Sowohl der in den 
Säften frei vorkommende als auch der durch Pankreatin abgespaltene, 
gebundene Wuchsstoff wird durch Erbsenextrakt total inaktiviert. Die 
spezifische Wirkung dieses in Erbsen vorkommenden Fermentes, das 
Heteroauxin inaktiviert, zeigt, daß der mit dem Kressewurzeltest in 
Johannisbeeren und Kirschen nachgewiesene freie und gebundene Wuchs- 
stoff Heteroauxin ist. Die Frage, ob außerdem auch Auxin vorhanden 
ist, kann nicht mit Sicherheit beantwortet werden. Auf jeden Fall können 
wir nach der in dieser Arbeit angewandten Methode nähere Aussagen 
über den Heteroauxinhaushalt machen. Unreife Früchte enthalten 
wenig freien und viel gebundenen Wuchsstoff, reife Früchte nur freien 
und keinen gebundenen Wuchsstoff. Da offenbar nur der an Proteine 
gebundene Wuchsstoff wachstumswirksam ist (vgl. Bonner und Wr1D- 
MAN 1947), würde sich als Verallgemeinerung ergeben, daß der größte 
Teil des Wuchsstoffes in wachsenden Organen in gebundener Form 
vorliegt, während in Ruheorganen freier Wuchsstoff vorhanden ist oder 
der nicht mehr gebundene Wuchsstoff anderweitig inaktiviert wird. Es 
wurde außerdem gefunden, daß Säfte aus unreifen Früchten zugesetztes 
Heteroauxin in den gebundenen Zustand überzuführen vermögen. Die 
Mengen Heteroauxin, die auf diese Weise gebunden werden können, sind 
also recht beträchtlich. Daraus würde folgen, daß noch viele Proteinmole- 
küle , frei“ sind, d. h. Heteroauxin binden können. Außerdem ergibt sich 
aus dieser Feststellung, daß in der unreifen Frucht weniger Heteroauxin 
enthalten ist als gebunden werden kann. Nun haben reife Früchte 
nicht mehr die Fähigkeit, Heteroauxin zu binden. Das könnte dadurch 
erklärt werden, daß das spezifische Protein nicht mehr vorhanden ist 
oder daß irgendein Hemmstoff an die Stelle des Heteroauxins am 
Protein getreten ist. Für die letzte Annahme liegen einige positive 
Versuchsergebnisse vor. Bei den Wuchsstoffbestimmungen der Kirsch- 
säfte findet man auch Hemmstoffwirkungen (z. B. Tabelle 2, U 1:10). 
Bei ,,Bittners früher Knorpelkirsche“ ergab sich, daß in frischem Saft 
reifer Früchte etwa 15mal mehr Hemmstoff enthalten ist als in unreifen. 
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Nach der Pankreatinbehandlung ist nur in reifen Friichten mehr Hemm- 
stoff nachweisbar. Daraus ergibt sich, daB ein Teil des Hemmstoffes, 
und zwar gerade in reifen Friichten, an Proteine gebunden ist. Da wir 
jedoch die chemische Natur des Kirschhemmstoffes nicht kennen, sollen 
ähnliche Versuche mit Sorbus aucuparia durchgeführt werden. Es würde 
sich folgendes Bild als Arbeitshypothese ergeben: Unreife, wachsende 
Früchte enthalten wenig freien, wachstums-inaktiven, dagegen viel 
gebundenen, wachstums-aktiven Wuchsstoff und Hemmstoff in geringer 
Menge. In reifen Früchten ist der Wuchsstoff nur in der freien, inaktiven 
Form vorhanden, der Hemmstoff zum Teil wenigstens an Protein 
gebunden. Um weitere Anhaltspunkte hierfür zu gewinnen, müssen 
Versuche mit Organen ausgeführt werden, bei denen die chemische 
Natur des Hemmstoffes bekannt ist. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. In der Einleitung wird ein Überblick über den heutigen Stand des 
Wuchsstoffproblems gegeben. 

2. Es wird die Ausführung des Kressewurzeltestes beschrieben, die 
Standardkurven für Heteroauxin und Cumarin besprochen und die 
Methode angegeben, wie man den Wuchsstoffgehalt eines Pflanzen- 
extraktes bestimmt. 

3. Die Versuche an reifen Früchten von Ribes nigrum haben ergeben, 
daß nur freier Wuchsstoff vorhanden ist, da nach Pankreatineinwirkung 
kein größerer Wuchsstoffgehalt nachweisbar ist. Erbsenextrakt zerstört 
den Johannisbeerwuchsstoff. 

4. Versuche an unreifen und reifen Kirschen, die zur gleichen Zeit 
an einem Baum geerntet worden sind, haben es erlaubt, genauere Ver- 
gleiche über den Heteroauxinhaushalt anzustellen. Unreife Früchte 
enthalten etwa 90% gebundenen, 10% freien Wuchsstoff, reife Früchte 
nur freien Wuchsstoff. Sowohl der freie als auch der gebundene, durch 
Pankreatin in Freiheit setzbare Wuchsstoff läßt sich durch Erbsen- 
extrakt irreversibel zerstören, so daß geschlossen werden muß, daß der 
Wuchsstoff der Kirschen — soweit er durch den Kressewurzeltest nach- 
weisbar ist — mit Heteroauxin (ß-Indolylessigsäure) identisch ist. Nur 
unreife Früchte vermögen zugesetztes Heteroauxin in den gebundenen 
Zustand überzuführen, reife Früchte haben diese Fähigkeit nicht mehr. 

5. Es ergibt sich demnach als Arbeitshypothese, daß in wachsenden 
Organen der Anteil an gebundenem, wachstumsaktivem Wuchsstoff 
groß ist, während in ruhenden Organen nur freier, wachstums-inaktiver 
Wuchsstoff vorhanden ist. Welche Rolle die Hemmstoffe spielen, muß 
noch geklärt werden. 

29* 
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UBER QUELLBARE ZELLSAFTKOLLOIDE IN IRISBLATTERN. 
Von 
Erwin BÜNNING. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 26. Februar 1949.) 


Es ist bekannt, daß im Zellsaft vieler Pflanzen Kolloide, vor allem 
offenbar aus Lecithin, vorkommen, die vielerlei Formänderungen zeigen, 
sowie zu Entmischungen, Tropfenbildungen usw. führen können. Es 
sei einerseits an die Beobachtungen über Tropfenbildung in der Vakuole 
unter physikalischen und chemischen Einflüssen (z.B. Bryer 1929, 
WEBER 1930) erinnert, andererseits an das Vorhandensein verschieden- 
artiger Gebilde, wie sie unter anderem SCHARINGER im Zellsaft von 
Ranunculaceen-Blüten fand. SCHARINGER beschreibt Gebilde verschie- 
dener Größe und Form, die Doppelbrechung zeigen und anscheinend 
lipoider Natur sind. Auch die oft beobachteten Myelinfiguren im Zell- 
saft (vgl. z. B. Küster 1940) müssen hier erwähnt werden. Die nament- 
lich von Küster untersuchte Erscheinung der Vakuolenkontraktion 
steht offenbar, wie auch Untersuchungen mehrerer anderer Autoren 
erkennen lassen, mit Entmischungsvorgängen in Zellsaftkolloiden ‘m 
Zusammenhang. Ich möchte hierzu einige Beobachtungen an Iris mit- 
teilen. An der Basis der Blätter, etwa in der Region des Austritts aus 
dem Erdboden, finden sich in der Epidermis beider Seiten im Zellsaft 
Kugeln, die entweder farblos sind oder Anthocyan enthalten. Die Blätter 
mehrerer /ris-Arten unseres Botanischen Gartens verhielten sich hierin 
(im Winter) gleich. Für die genauere Untersuchung diente J. pallida’. 
Man kann die Kugeln (Abb. 1) wohl mit den von WEBER (1936) 
beschriebenen Anthocyanophoren vergleichen (s. auch Küster 1939). 
Der Zellsaft außerhalb der Kugeln kann ebenfalls Anthocyan enthalten, 
er ist aber in jedem Fall viel schwächer gefärbt als die Kugeln. Wenn 
die Zellen etwas älter geworden sind, trifft man meist kein Antho- 
cyan mehr an. In einzelnen Blättern sind die Kugeln auch von vorn- 
herein anthocyanfrei. 

Meist findet sich in jeder Zelle nur eine Kugel, seltener zwei bis drei. 
Die Kugeln sind mehr oder weniger, oft auch ganz extrem und ausnahms- 
los, zum basalen Pol der Zelle verlagert (Abb. 3); im Zellsaft sind sie frei 
beweglich, wie sich durch Druck auf das Deckglas leicht feststellen läßt. 


1 Frl. Rurx Kaurr hat dieses Material in ihrem eigenen Garten als besonders 
geeignet ausfindig gemacht und dadurch die Untersuchung ermöglicht. 
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Um die physikalischen Eigenschaften der genannten Gebilde näher 
zu ermitteln, wurden abgezogene Epidermisstreifen (die immer auch 
noch die nächst angrenzende Gewebeschicht umfaBten) zunächst einmal 
in hypertonische Lösungen von Rohrzucker oder KNO, übertragen. 
Das Ergebnis war in beiden Fällen gleich: überraschenderweise ver- 
größern sich die Kugeln erheblich. Zugleich treten zahlreiche neue 





Abb. 1. Epidermiszellen des Jris-Blattes Abb. 2. Wie Abb. 1, jedoch den Beginn 


mit Anthocyan enthaltenden Kugeln im der (noch sehr schwachen) Schwellung der 
Zellsaft. Kugeln und die Bildung neuer Tropfen 
zeigend. 


Kugeln im Zellsaft auf (Abb. 2 und 6), die zunächst klein und unge- 
färbt sind, also deutlich heller erscheinen als der übrige Zellsaft, sofern 
dieser Anthocyan enthält. Die neuen Kugeln wachsen aber bei weiterer 
Einwirkung der hypertonischen Lösung schnell und speichern schließlich 
immer mehr Anthocyan (Abb. 7). Die neu aufgetretenen kleinen Kugeln 
können miteinander zu wenigen großen verschmelzen (Abb. 8); auch ein 
Verschmelzen mit der ursprünglichen Kugel kann beobachtet werden. 

Weiterhin wurde geprüft, ob es noch andere Möglichkeiten gibt, 
dieses Schwellen der ersten und die Neubildung der späteren Kugeln 
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hervorzurufen. Als ebenso wirksam erwies sich das Austrocknenlassen 
der Epidermisstreifen. Auch die Behandlung mit verdünnter Essigsäure 
oder mit Neutralrotlösung führte zum Ziel. Diese Befunde bieten nichts 
Besonderes, denn es ist bekannt, daß die oft be- 
schriebene Tropfenbildung (z. B. in den Schließzellen 
der Spaltöffnungen mancher Pflanzen) auch sonst 
durch solehe Einflüsse hervorgerufen werden kann 
(vgl. etwa die Angaben BryeErs). So wird durch diese 
ersten Beobachtungen eigentlich nur unterstrichen, J 
daß wir es offensichtlich mit der auch von anderen 
Autoren festgestellten Erscheinung zu tun haben. 
Unser Material gestattet aber einen kleinen 
weiteren Einblick in die Ursachen der Bildung und 
des Wachstums dieser Tropfen. Man könnte grund- 
sätzlich an zwei Möglichkeiten denken: Entweder es 
erhöht sich plötzlich die Quellbarkeit (oder der os- ‚yn.3. sis 
motische Druck) der Kolloide (bzw. des von ihnen rung der Kugeln 
umschlossenen Wassers) des Tropfens, oder aber es 7" ae vad 
tritt eine ebenso plötzliche Veränderung dieser Größen 
im entgegengesetzten Sinne im umgebenden Zellsaft ein. Der Deplas- 
molyseversuch zeigt, daß die erste dieser beiden Möglichkeiten ver- 
wirklicht ist. Übertragen wir die plasmolysierten Zellen, in denen also 
riesige Kugeln entstanden sind, wieder in Wasser, so 
werden die Kugeln wieder kleiner. Das könnte man 
auch nach der. zweitgenannten Möglichkeit erklären, 
wenn man annimmt, daß (aus freilich unerklärlichen 
Gründen) der osmotische Druck in dem die Kugeln 
umgebenden Zellsaft bei der Plasmolyse kleiner und 
bei der Deplasmolvse wieder größer wird, der Kugel 
also jetzt wieder Wasser entzogen werden kann. 
Aber es tritt bei der Deplasmolyse noch eine andere 
interessante Erscheinung auf: In den sich ver- 
kleinernden Kugeln zeigen sich kleine farblose Tropfen 3 
(Abb. 9), die immer mehr anwachsen und bald (inner- PR 
halb weniger Minuten) zu einer großen Kugel ver- chen an Stelle der 
schmelzen (Abb. 10). Es ist also ganz offensicht- ae 
lich, daB die Kugeln bei der Deplasmolyse plôtzlich 
wieder die während der Plasmolyse gestiegene Wasserbindungsfähig- 
keit verlieren und sie das jetzt überschüssig gewordene Wasser zum 
Teil an die umgebende Vakuolenflüssigkeit, zum Teil aber auch in 
ihrem Innern selber ausscheiden. Die so im Innern der alten und der 
bei der Plasmolyse neu entstandenen Kugeln aufgetretenen Tropfen 
werden, wenn sie sehr groß geworden sind, schließlich nach außen, 
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also in die Vakuole hinein entleert und die Kugeln haben dann wieder 
die alte Größe erreicht (Abb. 11). Der gleiche Vorgang vollzieht sich 
also auch in den bei der Plasmolyse neu aufgetretenen Kugeln; diese 
verschwinden zudem bei der Deplasmolyse wieder, es bleiben nur kleine 
Körnchen von ihnen übrig, deren Größe an der Grenze des Auflösungs- 
vermögens des Mikroskops liegt und die lebhafte Brownsche Molekular- 
bewegung zeigen (Abb. 11). Schon vor der Erreichung dieses Körn- 
chenstadiums geht die 
Kugelform allmählich 
verloren und es zeigt 
sich eine unregelmäßige 
Oberfläche. Interessant 
ist noch, daß bei dem 
durch Deplasmolyse be- 
dingten Schrumpfen und 
Verschwinden der Se- 
kundärkugeln auch die 
Fähigkeit zur Antho- 
cyanspeicherung wieder 
verlorengeht: die Ku- 
geln bleichen aus, noch 


























bevor sie ganz zuriick- 
gebildet sind. 





Die genannten Vor- 
gänge lassen sich an 
ein und derselben Zelle 
durch wiederholte Plas- 

Abb. 8. mE 
Abb. 5—8. Plasmolyse in gesättigter KNO,-Lösung. tie > wan PR 
lyse wiederholt erzielen. 

Die Kugeln haben eine kolloidale Grundsubstanz. In etwas älteren 
Zellen geht ihre Quellbarkeit so weit zurück, daß die Kugelform ver- 
lorengeht und Körper mit unregelmäßiger Oberfläche übrigbleiben 
(Abb. 4), die aber beim Wasserentzug (bzw. beim Zusatz von Säuren 
oder Neutralrot) ebenso wie die Kugeln in den jugendlicheren Zellen 
plötzlich eine verstärkte Quellbarkeit zeigen und sich unter starker 
Wasseraufnahme wieder abrunden. 

In konzentrierter Essigsäure sowie in Ammoniak lösen sich diese 
Kolloide bis auf einen winzigen Rest. Auch in Alkohol und Äther ist 
diese Grundsubstanz löslich. Die völlige Übereinstimmung im Ver- 
halten dieser kolloidalen Grundsubstanz mit den von anderen Autoren 
bei anderen Objekten gefundenen Eigenschaften ähnlicher Gebilde läßt 
kaum einen Zweifel darüber, daß es sich immer um eine Grundsubstanz 
handelt, die im wesentlichen aus Leeithin besteht. 
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Sofern diese quellbaren Körper wenig Wasser enthalten (also im 
Zustand ihrer Entquellung vor der Plasmolyse bzw. nach der Deplas- 
molyse), erkennt man eine Doppelbrechung, wobei sich (ebenso wie 
SCHARINGER es fand) das Bild von Sphärokristallen zeigt (schwarze 
Kreuze). 

Wir können uns von den Vorgängen etwa folgendes Bild machen: 
Im Zellsaft finden sich kleine Lecithinkérperchen; diese bestehen offen- 
bar aus mehreren Leeithinhüllen, die mit ihren hydrophilen Seiten 
gegeneinander gekehrt sind und nach dem Prinzip der wachsenden Myelin- 
figuren (vgl. FREY- 
WyssLInG) stark auf. _ — 
quellen können. Diese LIE > 
Tropfenbildung darf 
also nicht als eine 
Entquellung oder Syn- 
aerese aufgefaßt wer- ] 














den. Worauf die starke If 
Quellbarkeitszunahme ——— 
bei der Behandlung mit Abb. 10. 
Neutralrot, mit Säure 


oder (ganz besonders) 








mit hypertonischen 
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serentzug beruht, läßt Abb. 9—11. Deplasmolyse. 


sich nicht entscheiden. 

Natürlich muß man als primäre Ursache eine Ladungsänderung der 
Kolloide annehmen. Diese Ladungsänderung könnte beim Wasser- 
entzug etwa durch die Erhöhung von Ionenkonzentrationen in der 
umgebenden Vakuolenflüssigkeit bedingt werden. Jedenfalls beruht 
die Aufquellung der Körnchen (bzw. der schon vorher vorhandenen 
kleinen Kugeln) nicht auf einer veränderten Wasserbindungskraft der 
außerhalb dieser Bildungen liegenden Vakuolenanteile, sondern ein- 
deutig auf einer Erhöhung der Wasserbindungsfähigkeit in jenen 
Gebilden selber, denn die entgegengesetzten Einflüsse (Wasserzufuhr 
zu den Zellen) führen nicht nur dadurch zur Umkehr des Vorgangs, 
daß wieder Wasser an die umgebende Vakuolenflüssigkeit abgegeben 
wird, sondern auch dadurch, daß das Wasser, das nicht mehr gebunden 
werden kann, in Form kleiner Tropfen (jetzt vergleichbar einer 
Synaerese) nach innen zu abgeschieden wird. Daß der geänderten 
Quellbarkeit Ladungsänderungen zugrunde liegen, wird auch schön 
durch das geänderte Verhalten gegenüber dem Anthocyan demonstriert: 
Während der Aufquellung ist auch die Fähigkeit zur Anthocyanbindung 
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erhéht, während der Schrumpfung wird das Anthocyan wieder frei- 
gesetzt. (Es ist bekannt, daß Anthocyan im Zellsaft in adsorptiver 
Bindung vorliegen kann.) 

Der Vorgang des Aufquellens beim Wasserentzug kann oft so weit 
gehen, daß der übrige Vakuolenraum fast ganz verschwindet. Damit 
ist dann praktisch eine neuartige Vakuole entstanden: Während zu- 
nächst eine Vakuole besteht, die im wesentlichen eine echte Lösung 
darstellt, führt der Wasserentzug aus der Zelle im Extremfall zur Bil- 
dung einer Vakuole, die ein sehr wasserreiches Sol darstellt. Durch 
Wasserzufuhr kann diese Solvakuole dann aber wieder auf dem Wege 
eines synaeretischen Vorgangs zur Wasserausstoßung gezwungen werden, 
so daß erneut die Vakuole des ersten Typs entsteht. 

Wir sehen, daß es zwei verschiedene Arten von ‚Tropfenbildung‘ 
im Zellsaft gibt: einmal durch Aufquellung von Gelkörnchen, die in 
einer Vakuole mit Inhalt vom Charakter einer echten Lösung suspen- 
diert sind, ferner aber durch Synaerese in einer Vakuole. deren Inhalt 
zur Hauptsache ein Sol ist. 

Die starke Steigerung der Quellbarkeit beim Wasserentzug bedeutet 
natürlich eine plötzliche Erhöhung der Inhaltssaugkraft; zu den osmo- 
tischen Kräften kommen die Quellungskräfte hinzu. Anders gesagt: der 
Anteil der Vakuole, der eine echte Lösung darstellt, verringert plötzlich 
sein Volumen, so daß sich seine osmotische Konzentration erheblich 
erhöht. So mag der ganzen Erscheinung, die sicher im Pflanzenreich 
verbreitet ist, eine erhebliche osmoregulatorische Bedeutung zukommen. 


Zusammenfassung. 

Im Zellsaft der Blattepidermis von Iris finden sich in bestimmten 
Entwicklungsstadien Gebilde (wahrscheinlich Leeithinkörperchen), die 
vor experimentellen Eingriffen entweder im Gelzustand vorliegen oder 
durch schwache Aufquellung Kugelgestalt angenommen haben. Durch 
Wasserentzug und andere Einwirkungen wird eine plötzliche Ladungs- 
änderung dieser Körperchen bedingt, die zu starker Quellung und ver- 
stärkter Adsorption von Anthocyan führt. Bei Wasserzufuhr wird dieses 
zusätzlich gebundene Wasser und Anthocyan wieder abgestoßen. Es wird 
vermutet, daß diese Gebilde eine osmoregulatorische Funktion ausüben. 
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WEITERE UNTERSUCHUNGEN UBER PERIODISCHE 
GUTTATION. 


Von 
Horst ENGEL und Max HEIMANN. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. März 1949.) 


Einleitung. 


Untersucht man unter nicht konstanten Bedingungen den Gang der 
Guttation von Haferkeimlingen, so wird man die Feststellung machen, 
daß dieser periodischen Schwankungen unterworfen ist (EnGEL 1943). 
Die Guttationskurve nimmt einen mehr oder weniger welligen Verlauf, 
wobei eine ‚Welle‘‘ meistens nur wenige Stunden dauert. Welche 
Gründe hierfür maßgebend sind, ist bisher nicht bekannt. 

Im Botanischen Institut der Technischen Hochschule Danzig wurde 
das Problem noch einmal, im Winter 1943/44, in Angriff genommen, 
ohne daß aber die Untersuchungen beendet werden konnten. Es konnte 
aber wenigstens der Beweis erbracht werden, daß die periodischen 
Schwankungen der Guttation mit Wachstumsvorgängen in den Keim- 
lingen in Zusammenhang stehen müssen. 

Wir entschlossen uns damals, außer der Guttation auch die Wasser- 
aufnahme der Pflanzen, und zwar mikropotometrisch bestimmt, in 
den Kreis der Untersuchungen einzubeziehen. Da im dampfgesättigten 
Raum bedeutend mehr Wasser von den rasch wachsenden Pflanzen auf- 
genommen als durch Guttation ausgeschieden wird, läßt sich aus der 
Differenz die Wassermenge bestimmen, die in der Pflanze bleibt. Dieses 
Wasser wird in der Hauptsache beim Streckungswachstum zur Ein- 
lagerung in Zellen und Geweben verbraucht. Seine Menge liefert somit 
ein Maß für das Wachstum, und seine Veränderungen spiegeln in feiner 
Weise den Verlauf des Wachstums wider. CHoLopNy (1929) ist der 
Ansicht, daß die mikropotometrische Methode ‚als eine den besten 
gegenwärtigen Methoden zur Wachstumsmessung (Auxanometer usw.) 
nahestehende betrachtet werden kann“. Trotz der berechtigten Ein- 
wände, die BinninG (1939) gegen diese Methode erhebt, haben wir sie 
benutzt, da uns kein anderes Verfahren zur Verfügung stand, welches 
es gestattete, mit relativ einfachen Mitteln Wasseraufnahme, Guttation 
und Wachstum gleichzeitig an ein und dem gleichen Pflanzenexemplar 
zu messen. 
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Methode. 


Das von uns benutzte Mikropotometer (Abb. 1) bestand aus einem zylindri- 
schen GlasgefäB g von 3,5 cm Breite und 8cm Höhe, das über den Ansatz s 
mit der MeBkapillare m in Verbindung stand. Durch das mit Hahn versehene 
Zuleitungsrohr z konnte das Wasser bzw. die Nährlösung in g erneuert und der 
Meniskus in m verschoben werden. 

Das Potometer wurde fast stets mit Saivescher Dreisalzlösung luftblasenfrei 
gefüllt. Zum luftdichten AbschluB bei p diente ein Gemisch von Lanolin-Paraffin- 
Vaseline. Das Potometer war an einem Brett i montiert, in welchem passende 


( u 























Abb. 1. Potometer zur Bestimmung der Wasseraufnahme. 


Einschnitte für Potometerhals und -ansatz vorhanden waren. Als feuchte Kam- 
mer diente ein mit feuchtem Filtrierpapier ausgekleidetes Becherglas geeigneter 
Größe. Das Potometer tauchte bis zum Brett in ein Wasserbad, dessen Tem- 
peratur durch einen HörrLer-Thermostaten auf die gewünschte Höhe gebracht 
und einreguliert wurde. Leider war die Beleuchtung nicht konstant. An hellen 
Tagen diente das durch das Fenster (Nordwestseite) einfallende Tageslicht als 
Lichtquelle, an dunklen Tagen und bei Nacht eine elektrische 60 Wattbirne, die 
in einer Entfernung von etwa 50 cm von der Pflanze angebracht war. Außer- 
dem war bei Nacht die Deckenbeleuchtung in Betrieb, eine 100 Wattlampe, die 
etwa 1,75m von der Pflanze entfernt war. 

Das Guttationswasser wurde durch Aufsaugen mittels einer fein ausgezogenen 
und geeichten Kapillare bestimmt. Diese Methode gestattete bei einiger Übung 
die quantitative Ermittelung sehr geringer Wassermengen. Je nach dem Quer- 
schnitt der beiden Kapillaren konnte die Empfindlichkeit des Verfahrens den 
Erfordernissen des Versuchs angepaßt werden. 

Versuchspflanzen waren Roggen (Petkuser Winterroggen), Hafer und Mais 
(Jenetakus Astra-Mais). Die Sortenzugehörigkeit des Hafers ist nicht mehr bekannt. 
Von den Versuchen seien nur einige wenige wiedergegeben, die die Zusammen- 
hänge zwischen Guttation und Wachstum besonders klar erkennen ließen. 
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Zur Kontrolle und eventuellen Beriicksichtigung der durch unvorhergesehene 
Temperaturschwankungen des Thermostaten hervorgerufenen Bewegungen des 
Meniskus in der Kapillare m diente ein zweites, aber ohne Keimling bleibendes 
Potometer. ‘ 


Ergebnisse. 


Versuch 6. Die Keimlinge standen während des Versuchs nicht im 
Potometer, sondern in Tépfen mit Sand. Der Wassergehalt desselben 
wurde auf 80% seiner Wasserkapazität gehalten. Es sollte zunächst 
festgestellt werden, welche Verschieden- _y-4g4,0/min. 
heiten die einzelnen Pflanzen hinsicht- #5 
lich ihrer Guttation aufzuweisen haben. 
Wie die Abb. 2 und 3 zeigen, waren Aus- 
maß und Verlauf der Guttation bei jeder 
der 5 Pflanzen fast zu allen Zeitpunkten 
verschieden. Die Unterschiede betrugen 
oft über 100% und mehr, und nicht 
selten guttierten einzelne Pflanzen über- 
haupt nicht, ohne daß ein Grund dafür 
zu erkennen war. Diese betonte In- 
dividualität der Pflanzen erschwerte 
unsere Untersuchungen sehr. Häufig 
genug kam es vor, daß die zeitrauben- 
den biegen für einen Versuch ar. zu u 00h 
umsonst waren, da der Keimling nicht d am 

- Abb. 2. Guttation von Maiskeim- 
oder schlecht guttierte, was vor dem Ver-  jingen. Datum 7.12.43; Zeit 8% bis 
such natiirlich nicht festzustellen war. ‘aus mais feo 

In einem Punkt herrschte allerdings schnittskurve. 
ziemliche Ubereinstimmung: Die Gutta- 
tionsintensität schwankte sehr und vor allem, die Zeitpunkte der Maxima 
und Minima waren fiir alle 5 Pflanzen ziemlich die gleichen. Die beiden 
Gipfel z. B., welche die gestrichelt gezeichnete Durchschnittskurve kurz 
nach 9 und kurz vor 11 Uhr aufzuweisen hatte, waren keine Zufalls- 
ergebnisse, da nämlich alle Pflanzen (Ausnahme nur Nr. V um 9 Uhr) zu 
diesen Zeitpunkten deutlich Guttationsstöße erkennen ließen. Das tiefe 
Minimum z.B. kurz nach 2 Uhr war allen Pflanzen gemeinsam. Es 
erscheint daher auch in der Durchschnittskurve, einerlei, wie verschieden 
sonst die Guttationstätigkeit der Einzelpflanze um diese Zeit auch war. 

Weitere Versuche, die hier nicht wiedergegeben seien, bestätigten 
dieses Ergebnis, durch welches eines sichergestellt ist: Der die Zeit- 
punkte der Guttationsstöße bestimmende Faktor wird für alle Pflanzen 
durchweg im gleichen Augenblick wirksam, wobei Abweichungen von 
+ 1/, Stunde möglich sind. Das kann unseres Erachtens nur ein Außen- 
faktor sein: denn bei einem autonomen Rhythmus wäre kein statistisch 
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iibereinstimmendes, der Zeit nach fixiertes Auf und Ab der Guttation 
vorstellbar. 

Diese Feststellung ist insofern wertvoll, als die von ENGEL (1943) 
erhaltenen wellenférmigen Kurven einen derartigen SchluB nicht sicher 
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Abb. 3. Guttation von Maiskeimlingen. Datum 8. 12. 43; Zeit 24%—5" Uhr. Die | 
gleichen Pflanzen wie in Abb. 2, nach Zugabe von Wasser zum Boden um 21” Uhr. | 
Gestrichelt = Durchschnittskurve. | 


zulieBen. Es handelte sich um Durchschnittskurven, deren Maxima- 
und Minimazeiten ein Spiel des Zufalls sein konnten, zustande gekommen 
nicht durch Gleichschaltung des Rhythmus der Einzelpflanzen, sondern 
durch starke Unausgeglichenheit des Materials. 

Versuch 16. Dieser sowie die nächsten Versuche wurden sämtlich 
mit dem Mikropotometer angestellt. Wie der Verlauf der Kurven in 
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Abb. 4 erkennen läßt, zeigten Wasseraufnahme und Guttation während 
des Versuchs fallende Tendenz. Die Abwärtsbewegung war von starken 
Schwankungen begleitet, die den Kurven wiederum einen wellenfürmi- 
gen Verlauf erteilten. Die Maxima und Minima von Wasseraufnahme 
und Guttation fielen aber zeitlich nicht zusammen, sondern beide 
schienen gegeneinander verschoben zu sein. Deutlich war das aber nur 
bei dem unvermittelt starken Wasserverlust um 21% Uhr zu bemerken, 
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Abb. 4. Wasseraufnahme, Wachstum und Guttation eines Roggenkeimlings. Datum 
1./2. 2.44; Zeit 18°—3° Uhr; Temperatur im Wasserbad 24,5° C, im Zimmer 21° C; 
Alter des Keimlings 6 Tage. Suivesche Dreisalzlösung. 


6 


dem eine starke Beschleunigung der Wasseraufnahme zwischen 20 und 
21 Uhr vorausging. 

Auffallend war der Verlauf des Wachstums, wie er sich aus der 
Differenz zwischen Aufnahme und Abgabe von Wasser ergibt. Es sei 
noch bemerkt, daß wir auf Grund unserer Versuchsanstellung nur das 
Wachstum der aus dem Wasser ragenden Teile der Pflanze messen 
können, nicht dagegen das, was im Wasser steckt. Es zeigte sich nun, 
daß die Wachstumsintensität, über den gesamten Versuch betrachtet, 
kaum eine Änderung erfuhr, daß sie aber, über kürzere Zeitabschnitte 
gesehen, ebenso wie die Guttation starken Schwankungen unter- 
worfen war. Auffallend ferner war die Tatsache, daß der Verlauf des 
Wachstums ein fast getreues Spiegelbild des Guttationsverlaufes dar- 
stellte. Einer ‚Beschleunigung des Wachstums entsprach jedesmal eine 
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Verminderung der Guttation, und umgekehrt erfuhr bei Verlangsamung 
des Wachstums die Guttation eine Beschleunigung. Andererseits schien 
es, als ob das Wachstum mit der Wasseraufnahme konform ging, be- 
sonders in der Zeit von 20—21 Uhr. 

Versuch 19. Wie die Kurven in Abb. 5 erkennen lassen, kann an 
dem inversen Verhalten von Wachstum und Guttation kaum noch ein 
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Abb. 5. Wasseraufnahme, Wachstum und Guttation eines Roggenkeimlings. Datum 
11. 2. 44; Zeit 11°°—19*° Uhr; Temperatur im Wasserbad 20° C, im Zimmer 19—20° C. 
Alter des Keimlings 7 Tage. Suivesche Dreisalzlösung. 


Zweifel bestehen. Ebenso sicher scheint aber die Parallelität des Ver- 
laufs von Wachstum und Wasseraufnahme zu sein. Daraus ergibt sich. 
daB auch die Wasseraufnahme gegen die Guttation im gleichen Aus- 
maB verschoben ist wie das Wachstum, was im vorigen Versuch nicht 
so deutlich zum Ausdruck kam. Zeiten beschleunigten Wachstums 
fallen mit Zeiten starker Wasseraufnahme aber verlangsamter Gutta- 
tion zusammen, und umgekehrt erfährt die Guttation eine Beschleuni- 
gung, wenn Wachstum und Wasseraufnahme nachlassen. 

Der Steilabfall der Wasseraufnahmekurve gleich zu Beginn fiel in 
die Zeit des Ubergangs von Transpiration zur Guttation. Die fiir das 
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Wachstum in diesem Bereich berechneten Zahlen haben infolgedessen 
nur geringen Wert, da die Transpiration noch nachwirkte. 

Versuch 20. Obwohl der Keimling aus unersichtlichen Griinden nur 
schlecht guttierte und daher auch die Amplituden (Abb. 6) nur gering 
waren, bestätigte der Versuch das bisher beobachtete Tatsachenmaterial. 
Eigenartig war der plötzliche und sehr starke Impuls, den Wachstum 
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Abb. 6. Wasseraufnahme, Wachstum, Guttation und Blutung eines Roggenkeimlings. 
Datum 12. 2. 44; Zeit 3°°—13% Uhr; Temperatur im Wasserbad 20°C, im Zimmer 
19—20° C. Alter des Keimlings 8 Tage. SHivesche Dreisalzlösung. 


und Wasseraufnahme zwischen 6 und 7 Uhr erfuhren. Derartig unver- 
mittelte Reaktionen haben wir immer wieder beobachten können. 


Bemerkenswert war ferner das Verhalten der Pflanze nach der 
Köpfung um 9° Uhr. Der Stengelstumpf begann sofort kräftig zu 
bluten, und die hierbei beobachteten Wassermengen waren wesentlich 
größer als während der Guttation. Die Blutung erreichte um 114° Uhr 
schließlich einen Wert, der die Guttation fast um das Fünffache über- 
traf. Während der gleichen Zeit erfuhren Wachstum und Wasserauf- 
nahme eine sehr starke Verlangsamung. Nach 114 Uhr verminderte 
sich die Blutungsintensität plötzlich wieder, während sich Wachstum 
und Wasseraufnahme gerade umgekehrt erholten. Es zeigt sich somit, 
daß auch die Rhythmik des Blutens im gleichen Sinne vom Wachstum 
beeinflußt wird, wie die der Guttation. 


Planta. Bd. 37. 30 








444 


Horst ENGEL und Max HEIMANN: 


Versuch 29. Dieser Versuch erstreckte sich über einen beträcht- 
lichen Zeitraum, so daß der Maßstab auf der Abszisse geändert werden 
mußte. Wachstums- und Wasseraufnahmekurven ließen in ihrem Ver- 
lauf mindestens 4 kräftige Stöße erkennen, die immer etwa 2!/, bis 
3 Std auseinanderlagen (Abb. 7). Selbst die kleine Ausbuchtung beider 
Kurven um etwa 17 Uhr muß ais ein solcher Stoß aufgefaßt werden. 
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Abb. 7. Wasseraufnahme, Wachstum und Guttation eines Roggenkeimlings. Datum 
22./23. 2.44; Zeit 15°—6" Uhr; Temperaturim Wasserbad 20,5° C, im Zimmer 19—20°C. 
Alter des Keimlings 10 Tage. Snurvesche Dreisalzlösung. 


Die Guttation verlief dagegen ziemlich ‚ruhig‘, aber auch sie war 
nicht ohne Beziehung zum Wachstum. Sie ließ immer dann plötzlich 
ein wenig nach, wenn ein Wachstumsstoß erfolgte, und umgekehrt war 


sie immer dann ein wenig beschleunigt, wenn ein Wachstumsstoß ab- 
geklungen war. 


Der steile Abfall von Wachstum und Wasseraufnahme unmittelbar 
am Anfang ist wieder auf Nachwirkungen der voraufgegangenen Transpi- 
ration zurückzuführen. 

Versuch 30. Bei diesem Versuch standen 2 Haferkeimlinge im Poto- 
meter. Die Kurve für die Wasseraufnahme (Abb. 8) bezieht sich somit 
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auf 2 Pflanzen. Die Guttation wurde dagegen fiir jede Pflanze getrennt 
ermittelt, durch Addition beider Werte ergab sich die Gesamtguttation. 

Das Ergebnis war sehr aufschluBreich. Sowohl während der Gutta- 
tion als auch während der Blutung nach 19% Uhr verhielt sich das 
Wachstum wieder genau invers zur Wasserausscheidung. Jedem Wachs- 
tumsimpuls, selbst dem schwächsten, entsprach ein nach Zeitdauer und 
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Abb. 8. Wasseraufnahme, Wachstum, Guttation und Blutung zweier Haferkeimlinge. 

Datum 24. 2. 44; Zeit 18'°—24°*° Uhr; Alter der Keimlinge 11 Tage. Temperatur im 

Wasserbad 20,5°C, im Zimmer 20—21°C. Sunivesche Dreisalzlösung. (Alle H,0- 
Mengen durch 2 dividiert.) 


Größe ähnlicher, aber entgegengesetzter Impuls der Wasserabgabe. Im 
Gegensatz zu den bisherigen Versuchen lief das Wachstum mit der 
Wasseraufnahme jetzt nur im letzten Drittel des Versuches parallel. 

Der negative Wert für das Wachstum um 234 Uhr ist darauf zuriick- 
zuführen, daB hier die Blutung stärker war als die Wasseraufnahme. 
Falls der Wert nicht auf einem Beobachtungsfehler beruht, ist diesem 
„negativen Wachstum‘ keine größere Bedeutung beizulegen, da es nur 
selten festgestellt wurde. Die Erscheinung würde besagen, daß vorher 
gestautes Wasser plötzlich in größeren Mengen ausgeschieden wird, so 
daß die Wasserbilanz vorübergehend negativ wird. 

30* 
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In Abb. 9 ist der Guttationsverlauf für jeden der beiden Keim- 
linge getrennt wiedergegeben. Es fällt auf, daß sich die Pflanzen fast 
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Abb. 9. Guttation und Blutung zweier Haferkeimlinge unter gleichen Bedingungen. 
(Der gleiche Versuch wie in Abb. 8.) 
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Abb. 10. Wasseraufnahme, Wachstum, Guttation und Blutung eines Roggenkeimlings. 
Datum 25./26. 2.44; Zeit 22%—11 Uhr. Alter des Keimlings 7 Tage; Temperatur 
im Wasserbad 20,5°C, im Zimmer 20—21°C. Snivesche Dreisalzlösung. 


völlig übereinstimmend verhielten. Y Guttierte bzw. blutete die eine 
Pflanze stärker, tat das zur gleichen Zeit auch die andere. LieB anderer- 
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seits die Wasserausscheidung nach, so war das bei beiden der Fall. 

Von dieser Regel war nur eine Ausnahme zu verzeichnen. Fiir den 

Hafer läßt sich aus diesem Verhalten der gleiche Schluß ziehen wie 

für den Mais (s. Versuch 6), daß nämlich die Zeitpunkte der Guttations- 

stöße durch einen Faktor von außen her fixiert werden müssen. 
-10>mg H20/Min. 


105, 
705 








700 





























30} 


20+ 











10 Le À 
Abb. 11. Wasseraufnahme, Wachstum und Blutung eines Maiskeimlings. Datum 


28. 2. 44; Zeit 16°°—24° Uhr; Alter des Keimlings 24 Tage; Temperatur im Wasser- 
bad 21,5°C, im Zimmer 20—21°C. Snivesche Dreisalzlösung. 


Versuch 31. Auch bei diesem Versuch kam die Guttation aus giinz- 
lich unersichtlichen Gründen nicht in Gang. Da anzunehmen war, daß 
auch hier die Wasserausscheidung nach Köpfung der Pflanze sofort 
beginnen würde, wurde die Pflanze bis auf den im Lanolin steckenden 
Teil abgeschnitten. 

Der Erfolg blieb in der Tat nicht aus (s. Abb. 10). Wie fast immer 
in solchem Falle, begann die Pflanze sogleich mit großer Aktivität zu 
bluten. Die Blutung nahm einen sehr ,,bewegten“ Verlauf. Zahlreiche 
größere und kleinere Maxima und Minima wechselten in rascher Folge 
miteinander ab. 

Bemerkenswert ist nun, daß auch Wachstum und Wasseraufnahme 
ganz ähnlichen, lebhaften Schwankungen unterworfen waren. Bis auf 
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einen Abschnitt im mittleren Teil der Kurven (4—7 Uhr) verlief das 
Wachstum wieder völlig invers zur Blutung, während es zur Wasser- 
aufnahme parallel ging. 

Wie auch sonst nach Köpfung der Pflanze, war der Stengelstumpf 
um ein deutlich wahrnebmbares Stück gewachsen. Er hatte sich um 
etwa 1,5 mm verlängert. 

Versuch 33. Der zu diesem Versuch benutzte Maiskeimling wollte 
ebenfalls nicht guttieren. Vermutlich war er mit 24 Tagen bereits zu 
alt. Er wurde daher um 16% Uhr geköpft, und auch hier blieb der Erfolg 
nicht aus. Wie die Abb. 11 erkennen läßt, setzte die Blutung sehr bald 
kräftig ein. Wasserausscheidung und Wachstum verhielten sich auch 
beim Mais wie Bild und Spiegelbild, während letzteres bezüglich seiner 
Schwankungen weitgehend mit der Wassersaugung der Wurzeln über- 
einstimmte. 


SchluBbetrachtungen. 

Unsere Untersuchungen haben wohl eindeutig gezeigt, daB das 
Wachstum der Keimpflanzen pulsiert und mit ihm Wasseraufnahme 
und -abgabe. Es fragt sich nun, wie das Verhalten der Pflanzen zu 
erklären und insbesondere, welches der primäre Vorgang ist. ENGEL 
(1943) hatte angenommen, daß der Wurzeldruck periodisch schwankt 
und damit auch zwangsläufig die Guttation. Er hielt somit den 
Wurzeldruck für den primären Vorgang. Diese Ansicht scheint aber 
auf Grund der im vorstehenden geschilderten Untersuchungen nicht 
zuzutreffen. Das erste Glied in der Kette der Vorgänge scheint das 
Wachstum zu sein. Es unterliegt, darüber sind Zweifel nicht möglich, 
rhythmischen Schwankungen, und diese übertragen sich auf Wasser- 
aufnahme und -abgabe, wobei es einerlei ist, ob die Pflanzen guttieren 
oder bluten. 

Sollte diese Auffassung zutreffen, können wir uns den Zusammen- 
hang der Dinge folgendermaßen vorstellen: Durch die rhythmischen 
Schwankungen des Wachstums wird ein rhythmisch steigender und 
fallender Sog ausgeübt, vergleichbar etwa mit dem Sog einer Pumpe. 
Dieser Sog zapft den in den jungen Gefäßen fließenden, durch den 
Wurzeldruck emporgedrückten Wasserstrom periodisch an und ver- 
anlaßt auch die Wurzeln zu erhöhter Wasseraufnahme. Dadurch wür- 
den die zeitlich übereinstimmenden Impulse von Wachstum und Wasser- 
aufnahme eine hinreichende Erklärung finden. Der Wurzeldruck kann 
dabei konstant bleiben. 

Die Anzapfung der ‚Wasserleitung‘ hat aber zur Folge, daß 
der Wasserdruck über den Wachstumszonen, an den guttierenden 
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Blattspitzen und blutenden Schnittflächen, sinkt. Guttation und 
Blutung miissen daher im Augenblick der Wachstumsimpulse, die 
zu einer erhöhten Wassereinlagerung in die sich streckenden Zellen 
führen, regelmäßig an Intensität verlieren, was auch tatsächlich fast 
immer der Fall war. 

Ob diese Auffassung richtig ist, müssen weitere Untersuchungen 
zeigen. Sie erklärt allerdings nicht die Ursachen der rhythmischen 
Wachstumsschwankungen. Dieses Problem bleibt nach wie vor be- 
stehen. 

Periodische Schwankungen der Wachstumsintensität sind im Pflan- 
zenreich weit verbreitet. Insbesondere treten ähnlich kurzfristige Im- 
pulse wie in unseren Versuchen bei Keimpflanzen auf, die einem plötz- 
lichen Wechsel von Beleuchtung, Temperatur oder Hydratur unter- 
worfen werden. Die dabei beobachteten Erscheinungen sind als Licht-, 
Thermo- und Hydrowachstumsreaktionen bekannt (KONINGSBERGER 
1922, SILBERSCHMIDT 1925, Erman 1926 u.a.). Aber gerade die ge- 
nannten Faktoren waren bei unseren Versuchen, von der Temperatur 
im Bereich der Wurzeln abgesehen, nicht konstant. Es besteht somit 
die Möglichkeit, daß die periodische Guttation nichts anderes als die 
Folge derartiger von außen induzierter Wachstumsreaktionen war. 


Zusammenfassung. 

1. Es wurde die Geschwindigkeit der Guttation und Wasseraufnahme 
von Roggen-, Hafer- und Maiskeimlingen bestimmt. Die Differenz 
zwischen beiden diente als Maß der Wachstumsgeschwindigkeit. 

2. Alle 3 Größen waren einem ständigen Auf und Ab unterworfen. 

3. Während die Zeitpunkte der Maxima (und auch der Minima) 
von Wachstum und Wasseraufnahme im allgemeinen zusammenfielen, 
zeigten die Guttationsimpulse eine deutliche Verlagerung gegen diese. 
Sie machten sich meistens dann bemerkbar, wenn Wachstum und 
Wasseraufnahme eine Abschwächung erfuhren, und umgekehrt klangen 
die Guttationsstöße ab, wenn letztere eine Aktivierung zeigten. 

4. Damit war erwiesen, daß das periodische Auf und Ab der Gutta- 
tion mit rhythmischen Veränderungen der Wachstumsintensität im 
Zusammenhang steht. 

5. Die Natur der rhythmischen Wachstumsschwankungen blieb 
allerdings ungeklärt. Da die Umweltbedingungen für die aus dem 
Wasser des Potometers ragenden Teile der Keimpflanzen nicht kon- 
stant waren, besteht die Möglichkeit, daß wir es mit Thermo-, Photo- 
oder gar Hydrowachstumsreaktionen zu tun hatten. 
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Aufnahmebedingungen. 


= I. Sachliche Anforderungen, 

1. Der Inhalt der Arbeit muß dem Gebiet der Zeitschrift angehören. 

2. Die Arbeit muß wis: haftlich wertvoll sein und Neues bringen. Bloße 
Bestätigungen bereits anerkannter Befunde können, wenn überhaupt, nur in 
kürzester Form aufgenommen. werden. Dasselbe gilt von Versuchen und Beob- 
achtungen, die ein positives Resultat nicht ergeben haben. Arbeiten rein refe- 
rierenden Inhalts werden abgelehgy, vorläufige Mitteilungen nur ausnahmsweise 
aufgenommen. Polemiken sind zw vermeiden, kurze Richtigstellung der Tat- 
bestände ist zulässig. Aufsätze spekulativen Inhalts sind nur dann geeignet, wenn 
sie durch neue Gesichtspunkte die Forschung anregen. 


II. Formelle Anforderungen. 

1. Das Manuskript muß leicht leserlich geschrieben sein. Die Abbildungsvor- 
lagen sind getrennt vom Text und die Unterschriften auf besonderem Blatt einzu- 
liefern. Diktierte Arbeiten bedürfen der stilistischen Durcharbeitung zur Ver- 
meidung von weitschweifiger und unsorgfältiger Darstellung. Absätze sind nur 
zulässig, wenn sie neue Gedankengänge bezeichnen. 

2. Die Arbeiten müssen kurz und sprachlich gut geschrieben sein. Überflüssige 
Fremdworte sind zu vermeiden. Verfassernamen sind mit großen Buchstaben zu 
schreiben oder gerade zu unterstreichen, lateinische Pflanzen- und Tiernamen 
sind gewellt zu unterstreichen. Literaturhinweise sind nicht durch Anmerkungen 
unter dem Text, sondern in diesem mit dem Namen des Verfassers, der Nummer 
der Arbeit im Literaturverzeichnis oder der Jahreszahl des Erscheinens und der 
Seitenzahl anzuführen (also z. B. MueLLer 1931, S. 608). Am Schluß der Arbeit 
sind die angeführten Veröffentlichungen in einem Literaturverzeichnis alpha- 
betisch nach Verfassernamen geordnet, zusammenzustellen, wobei Zeitschriften- 
aufsätze mit Titel, Angabe von Band, Jahreszahl und Seite, Bücher mit Titel, 
Verlagsort und Jahreszahl anzuführen sind. Ausführliche historische Einleitungen 
sind zu vermeiden. Die Fragestellung kann durch wenige Sätze klargelegt werden. 
Der Anschluß an frühere Behandlungen des Themas ist durch Hinweis auf die 
letzten Literaturzusammenstellungen (in Monographien, „Ergebnissen“, Hand- 
büchern) herzustellen. 

3. Der Weg, auf dem die Ergebnisse gewonnen wurden, muß klar erkennbar 
sein; jedoch hat eine ausführliche Darstellung der Methodik nur dann Wert, wenn 
sie wesentlich Neues enthält. : 

. Jeder Arbeit ist eine kurze Zusammenstellung (héchstens 1 Seite) der wesent- 
lichen Ergebnisse anzufiigen. 

5. Von jeder Versuchsart bzw. jedem Tatsachenbestand ist in der Regel nur 
ein Protokoll im Telegrammstil als Beispiel in knappster Form mitzuteilen. Das 
übrige Beweismaterial kann im Text oder, wenn dies nicht zu umgehen ist, in 
Tabellenform gebracht werden; dabei miissen aber zu umfangreiche tabellarische 
Zusammenstellungen unbedingt vermieden werden’. 

6. Die Abbildungen sind auf das Notwendigste zu beschränken. Entscheidend 
für die Frage, ob Bild oder Text, ist im Zweifelsfall die Platzersparnis. Kurze, 
aber erschöpfende Figurenunterschrift erübrigt nochmalige Beschreibung im Text. 
Für jede Versuchsart, jedes Präparat ist nur ein gleichartiges Bild, Kurve u. ä. 
zulässig. Unzulässig ist im allgemeinen die doppelte Darstellung in Tabelle und 
Kurve. Farbige Bilder können nur in seltenen Ausnahmefällen Aufnahme finden, 
auch wenn sie wichtig sind. Didaktische Gesichtspunkte bleiben hierbei außer 
Betracht, da die Aufsätze in den Archiven nicht von Anfängern gelesen werden. 

7. Die Beschreibung von Methodik, Protokollen und anderen weniger wichtigen 
Teilen ist für Kleindruck vorzumerken. Die Lesbarkeit des Wesentlichen wird 
hierdurch gehoben. 

8. Das Zerlegen einer Arbeit in mehrere Mitteilungen zwecks Erweckung des 
Anscheins größerer Kürze ist unzulässig. 

9. Doppeltitel sind aus bibliographischen Gründen unerwünscht. Das gilt 
insbesondere, wenn die Verfasser in Ober- und Untertitel einer Arbeit nicht die 
gleichen sind. 

10. Festschriften und Monographien gehören nicht in den Rahmen einer Zeit- 
schrift. 


1 Es wird empfohlen, durch eine Fußnote darauf hinzuweisen, in welchem 
Institut das gesamte Beweismaterial eingesehen oder angefordert werden kann. 
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